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RESUMEN

Los atributos fisiograficos y la historia geoldgica que tiene la peninsula de Baja
California han afectado la distribucion de la flora y fauna presente a lo largo del tiempo.
La Peninsula posee un gran nimero de especies de vertebrados endémicos. Se estima
que el grupo de mamiferos tiene aproximadamente un 24 % de formas endémicas al nivel
de especie y 67 % a nivel subespecie. Entre los mamiferos presentes en la peninsula, las
tuzas de la especie Thomomys bottae (Eydoux y Gervais 1936) tienen la capacidad de
adaptarse a una amplia gama de condiciones, como consecuencia, las poblaciones
presentan un alto nivel de variacion genética y morfologica (plasticidad fenotipica).
Debido a esta ultima caracteristica se ha identificado 27 subespecies para la peninsula.
Las tuzas por ser organismos fosoriales, presentan una elevada relacion al sustrato, para
la construccion de sus madrigueras, asi mismo son organismos con una baja tasa de
dispersion, y con base en la coalescencia se ha determinado su presencia en la peninsula
es muy reciente. Lo cual hace a esta especie un modelo adecuado para estudiar la
variacion genética y morfoldgica, con el objetivo de dirigir el conocimiento hacia
aspectos filogenéticos, biogeograficos y taxondmicos, que nos permitan conocer la
biodiversidad en la peninsula. EIl objetivo de este trabajo es integrar la informacion
obtenida de los analisis de la variacion morfoldgica y genética de las poblaciones de
Thomomys bottae distribuidas en la peninsula de Baja California para poder inferir las
relaciones filogenéticas, distribucion de sus linajes y la estructura poblacional de la
especie, asi como corroborar la validez taxondmica de las diferentes subespecies. Para
lograr este objetivo el trabajo esta dividido en dos partes, la primera se relaciona con seis
subespecies (T. b. anitae, T. b. alticolus, T. b. magdalene, T. b. russeolus, T. b. imitabilis,
T. b. incomptus, y T. b. litoris), distribuidas en la parte sur de la peninsula, principalmente
en las tierras bajas, de las que se analizd la variacion morfoldgica y genética de
ejemplares colectados en 42 localidades ubicadas desde Guerrero Negro hasta la regién
del Cabo en el estado de Baja California Sur. La evaluacion de la variacion morfologica
se realizd con caracteres craneales, y de coloracion, para el andlisis de la variacion
genética se utilizaron fragmentos de 500pb del gen mitocondrial Citocromo b. Con base
en los resultados de los analisis de variacion se demuestra lo siguiente 1) Existe una
distribucion continua de las subespecies presentes en las tierras bajas. 2) Se encontraron
diferencias genéticas y morfoldgicas entre las poblaciones.3) Existe una elevada
variabilidad a nivel intrapoblacional. 4) Se presentan dos grupos bien definidos, el
primero corresponde a las poblaciones de cinco subespecies localizadas al sur de Guerreo
Negro, y el segundo a las poblaciones de Guerrero Negro. 5) Se reconocen dos
subespecies taxondmicas con base en la evaluacion de caracteres morfologicos y
genéticos reduciendo el niumero de unidades subespecificas a dos T. b. anitae y T. b.
russeolus. La segunda parte de este estudio esta enfocado a analizar la estructura
genética y filogeografica que presentan las tuzas distribuidas en la peninsula de Baja
California. Con base en los estudios filogeograficos con otras especies de vertebrados se
ha demostrado que los eventos geoldgicos ocurridos en la peninsula son un factor
determinante en la division de especies. Un claro ejemplo es la existencia de dos grupos
monofiléticos asociados a dos diferentes areas geograficas que dividen en norte y sur la
distribucion de algunas especies de vertebrados. Esta division tiene su origen en una
interrupcion del flujo genético en la parte media de la peninsula. Se ha hipotetizado que



este rompimiento del flujo genético esta altamente correlacionada con una barrera
geografica (evento vicariante) asociada a una transgresion marina que ocurrié hace 1.0
Ma. Con la finalidad de identificar si los eventos de vicarianza ocurridos en la peninsula
afectaron la distribucion de los linajes de T. bottae. Se analiz0 la estructura genética y las
relaciones filogenéticas de las poblaciones de esta especie en la peninsula de Baja
California. Se emplearon 174 ejemplares de 27 localidades incluyendo el sur de Estados
Unidos. Los analisis se llevaron acabo a partir de 500pb del gen mitocondrial Citocromo
b. Se empleo un analisis de varianza molecular y se realizaron inferencias filogenéticas.
Con total de 127 haplotipos se construyeron redes de haplotipos. Los resultados
filogenéticos demuestran la existencia de cuatro grupos asociados al mismo numero de
zonas geograficas. El primero se localiza incluye a las poblaciones del sur de los Estados
Unidos. El segundo incluye desde el limite sur de Estados Unidos (frontera con México)
y norte de la peninsula. EI tercero la parte media principalmente a las poblaciones
distribuidas en la region conocida como el desierto de Vizcaino, y el Gltimo que incluye a
la regidon desde el sur de la Laguna de San Ignacio hasta la region del Cabo. Se
demuestra que existe una compleja estructura poblacional producto de una dinamica de
contraccion y expansion en las poblaciones. Se observan interrupciones del flujo
genetico coinciden con las reportadas para otros vertebrados en la parte media de la
peninsula, y se encuentran asociados a grupos monofiléticos. Sin embargo, y debido a
que la coalescencia de T. bottae (471, 307 afios) es méas reciente que los eventos de
vicarianza.  Los factores que pueden estar afectando la estructura genética y
filogeogréafica de T. bottae pueden ser producto de: 1) La interrupcion del flujo genético
relacionada con factores asociados a los cambios climéticos ocurridos en el Pleistoceno.
2) El aislamiento por distancia, y 3) La existencia de un habitat no optimo para la especie
en la parte media de la peninsula que limita la capacidad de dispersion de la especie a
esta zona. De acuerdo con los datos obtenidos en este estudio y basados en los estudios
de variacion morfométrica y genética de la especie en el sur de la peninsula se reconocen
cuatro unidades subespecificas en toda la peninsula, T. b. altivallis, T. b. nigricans, T. b.
russeolus, y T. b. anitae.

Palabras clave: Thomomys bottae, Baja California, variacion morfoldgica, filogeografia,
coalescencia



ABSTRACT

The physiographic attributes and geologic history of the peninsula of Baja California
have affected the distribution of its flora and fauna throughout time. The Peninsula has a
high number of endemic species of vertebrates. Among the mammals 24 % of species
and approximately 67 % of subspecies are endemic. Pocket gophers, Thomomys bottae
(Eydoux and Gervais 1936), have the capacity to adapt to a wide range of conditions, and
their populations contain a high level of genetic and morphological variation (phenotypic
plasticity). There are 27 recognized subspecies for the peninsula. “Tuzas” (pocket
gophers) construct underground burrows and therefore have a strong relationship with
their substrate, also have low dispersal rates, and estimates of the coalescence times of
Baja Thomomys populations are very recent. This species is a suitable model to study
genetic and morphological variation, and analyzing aspects of its phylogenetics,
biogeography and taxonomy, allows us to better understand the biodiversity in the
peninsula. The principal aim is to perform an integrative analysis of morphological and
genetic variation of Thomomys bottae populations from the peninsula of Baja California.
In this study | infer the phylogenetic relationships, lineages distributions, and population
genetic structure of T. bottae, and test the taxonomic validity of the different subspecies.
In order to achieve this objective. | separated my work in two primary parts. The first part
deals with analyzing the morphological and genetic variation of six subspecies (T. b.
anitae, T. b. alticolus, T. b. magdalene, T. b. russeolus, T. b. imitabilis, T. b. incomptus,
and T. b. litoris), that are primarily lowland forms distributed in the southern portion of
the peninsula. | collected tuzas from 42 localities located from Guerrero Negro to the
Cape Region in the state of Baja California Sur. | analyzed morphological variation using
cranial characters and coloration, and analyzed genetic variation using a 500 bp portion
of the mitochondrial gene cytochrome b. The results of these analyses showed: 1) A
continuous distribution of the Thomomys subspecies in lowlands. 2) intrapopulation
genetic an morphological differences. 3) Two genetic groups, the first includes the
populations of five of the subspecies located to the south of Guerrero Negro, and the
second are the populations of Guerrero Negro. 4) Two taxonomic subspecies are
recognized based on the evaluation of morphological characters and genetic analysis, T.
b. anitae and T. b. russeolus. The second part focused on the phylogeographic structure
of pocket gophers on the peninsula of Baja California. Several studies of other species of
vertebrates have demonstrated that geologic events in the peninsula are responsible for
separating species. An example is in the middle part of the peninsula where historical
disruption of gene flow has created species breaks resulting in monophyletic groups north
and south of this origin. It has been hypothesized that breaks in gene flow are highly
correlated with geographic barriers (vicariant events), such as the marine transgression
that happened 1.0 Ma. My intention is to identify the historical vicariant events in the
peninsula that affected the distribution of lineages of T. bottae. | analyzed the genetic
structure and the phylogenetic relationships of Thomomys populations from across the
peninsula of Baja California. | sequenced 500 bp of the mitochondrial gene cytochrome b
of 174 samples from 27 localities including populations in the southern United States.
The sequences were analyzed using analysis of molecular variance and phylogenetic
inference. The phylogenetic results showed four associated groups, the same as the
number of geographic zones. The first includes populations from the southern United



States. The second includes the southern limit of the United States (border with Mexico)
and the northern portion of the peninsula. The third occurs in the middle part of the
peninsula including populations in the well-known desert of Vizcaino region. The last
genetic group includes populations from south of the Laguna de San Ignacio to the Cape
Region. Interruptions in gene flow observed here agree with the ones reported for other
vertebrates in the middle part of the peninsula, and do form monophyletic groups.
However, the coalescence time of T. bottae is much more recent (471 to 307 thousand
years) than the vicariant event that disrupted other species. The factors that may affect the
genetic and phylogeographic structure of T. bottae may be a product of: 1) The
interruption of the gene flow related to recent climatic changes in the Pleistocene. 2)
Isolation by distance, and 3) The existence of a non-optimal habitat for the species in the
middle part of the peninsula that limits the capacity of dispersion of the species in this
zone. In agreement with the data collected in this study and based on the studies of
morphometric and genetic variation of populations in the southern portion of the
peninsula four units are recognized on the Baja California peninsula, T. b. altivallis, T. b.
nigricans, T. b. russeolus, and T. b. anitae

Keywords: Thomomys bottae, Baja California, morphological variation, genetic variation



Introduccion General

Los atributos fisiograficos y la historia geologica que tiene la peninsula de Baja
California han afectado la distribucion de la flora y fauna presente a lo largo del tiempo
(Hafner y Riddle, 1997, Riddle et al., 2000). Estudios filogeograficos en diversos
vertebrados han concluido que la historia evolutiva de Baja California ha sido independiente
del Desierto de Sonora, y que ¢l desierto peninsular posee una historia evolutiva sui géneris
(Alvarez-Castafieda et al., 1995; Riddle et al., 2000).

La peninsula de Baja California esta caracterizada por un gran nimero de especies
endémicas de plantas (Wiggings, 1980; Roberts, 1989), invertebrados (Williams, 1984),
reptiles (Murphy, 1983; Grismer, 1994) y mamiferos (Huey, 1964; Alvarez-Castafieda y
Patton, 1999, 2000. Se estima que el grupo de mamiferos tiene aproximadamente un 24% de
formas endémicas al nivel de especie y 67% a nivel subespecie. Entre los mamiferos
presentes en la peninsula, Thomomys bottae (Eydoux y Gervais 1936) es la especie que tiene
el mayor nimero de subespecies registradas para la peninsula (Ramirez-Pulido et al, 2005),
aunque ninguna se encuentra en alguna categoria de proteccidon especial, a pesar de que
muchas de ellas tienen distribucion muy restringida.

El uso de subespecies como una forma de identificar variantes geograficas ha sido una
discusion historica (Brown y Wilson, 1954; Fjedsa, 1985). Algunos estudios se han centrado
en definir las categorias infraespecificas que reflejen las relaciones genéticas y que muestren

grupos de poblaciones con atributos diagnosticos, buscando que las unidades infraespecificas



puedan ser definibles en los mismos términos de una especie evolutiva o filogenética (Patton,
1990). Actualmente con el uso de la genética y el desarrollo de técnicas importantes como la
Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCR) se han aceptado y descartado un gran niimero
de entidades taxonomicas. En diversos estudios de filogenia y sistematica en mamiferos se ha
empleado con éxito isoenzimas, cromosomas y del dcido desoxiribunucléico mitocondrial
(DNAmt), utilizando, principalmente el gen citocromo b (Bradley y Baker, 2001; Patton y
Digman, 1968; Smith y Patton, 1980; Smith y Patton, 1988).

Una de las propiedades relevantes del DNAmt es que no presenta una recombinacion,
lo cual significa que las crias pueden tener exactamente el mismo genoma mitocondrial de la
madre, i.e. se transmite el mismo haplotipo de madre a hijos (Avise, 1994). Esto significa
que los linajes mitocondriales pueden establecerse con mayor facilidad que los linajes
nucleares. La manera de transmision del DNAmt nos permite seguir un linaje en tiempo y
espacio, por lo cual es el marcador ideal en estudios de filogeografia (Freeland, 2005).

El citocromo b ha sido el marcador mas utilizado para examinar las relaciones entre los
mamiferos, en particular para varias especies de los géneros Orthogeomys, Cratogeomys y
Thomomys de la familia Geomyidae (Patton y Smith, 1990; De Walt, 1993; Jolley et al.,
2000; Alvarez-Castafieda y Patton 2004). Actualmente los estudios que plantean estrategias
para conservar la biodiversidad son numerosos. Sin embargo ;Qué constituye y quién
conforma esa biodiversidad es una pregunta bdsica en el campo de la biologia. La
Sistematica es una de las disciplinas cientificas fundamentales para el estudio de la
biodiversidad. Dicha ciencia esta dedicada al andlisis comparativo de los organismos

incluyendo su descripcion, distribuciéon y relaciones filogenéticos. Por otra parte, es



importante que una vez que se describan las probables filogenias de una especie, el andlisis
de la distribucion de los linajes encontrados tiene un especial interés; asi entonces, la
filogeografia ayuda a inferir la distribucion historica de los linajes (Avise 2000).

Asumiendo la neutralidad, la subsiguiente difusion de cada nueva mutacion puede ser
influida por dispersion, tamafio poblacional seleccion natural y otros procesos que pueden ser
deducidos desde las distribuciones actuales de esas mutaciones y determinando, el ancestro
comun mas reciente (MRCA , por sus siglas en inglés More Recent Common Ancestor,). Un
MRCA puede ser identificado usando los métodos de coalescencia. El concepto de
coalescencia esta basado en calculos matematicos, y describe la genealogia de genes
neutrales de una manera retrospectiva en el tiempo (Templeton, 2001). Una forma de
representar la coalescencia es a partir de arboles, cuyas ramificaciones representan los
haplotipos, sin embargo, cuando es detectada una enorme cantidad estos el nimero de
ramificaciones aumenta, y esto dificulta el andlisis, por lo que la forma mas comun de
analizar la coalescencia es a partir de redes de haplotipos (Avise, 1994; Templeton, 2001).

A diferencia de los arboles filogenéticos, las redes de haplotipos pueden reconstruir las
genealogias a partir de una pequefia variacion y, permiten la visualizacion directa de
haplotipos ancestrales y descendientes, ademas desde un nivel conespecifico permite detectar
la recombinacion e hibridacion (Templeton, 2001). Hay diferentes maneras de construir las
redes, un método muy comun son los métodos de distancia cuyo objetivo es el de minimizar
las distancias (numero de mutaciones) entre haplotipos (Posada y Crandall, 2001). El método
mas reconocido es la inferencia de la Red Estadisticamente mds Parsimoniosa. Una red

estadisticamente parsimoniosa liga los haplotipos a través de una serie de pasos evolutivos, y



tiene una confianza estadistica a una alfa de 0.05, esto significa que el nimero maximo de
pares de bases diferentes entre haplotipos pueden ser atribuidas a series de una mutacion por
cada sitio (Clement, et al.,, 2000). Este nimero esta referido como el limite mas
parsimonioso. Las preediciones que pueden realizarse con una red parsimoniosa son:

A) Los haplotipos reconocidos como los mds viejos son los que se presentan con mas
frecuencia o son los mas comunes. B) Los alelos mas viejos se encuentran al centro de la red
mientras que los mas recientes en la periferia. C) Los haplotipos con mayor numero de
conexiones representan los alelos més viejos. D) Los alelos més viejos tienen un amplio
intervalo de distribucion. E) Los haplotipos que presentan una sola conexion son haplotipos
de la misma poblacion, ya que han tenido una evolucion relativamente reciente y aun no ha
ocurrido la dispersion de esos haplotipos (Posada y Crandall, 2001).

Es desde luego en el marco de estas disciplinas y herramientas donde se canaliza las
bases para este trabajo teniendo como unidad de estudio a la especie de tuza Thomomys
bottae.

Thomomys bottae es una especie adaptada a una amplia gama de condiciones (Savage,
1979), como consecuencia, las poblaciones exhiben un alto nivel de variacion geografica, en
términos de caracteres morfologicos y genéticos (Smith, 1988). Sin embargo, en la
actualidad se requiere de la integracion del conocimiento genético y morfoldgico, que nos

permita dirigir el conocimiento hacia aspectos filogenéticos, biogeograficos y taxonomicos.



Thomomys bottae (Eydoux y Gervais, 1836).

Clasificacion
Orden Rodentia,
Familia Geomydae
Subfamilia Geominae
Tribu Thomomyini
Género Thomomys
Especie Thomomys bottae
Taxonomia. Thomomys bottae pertenece al complejo de especies determinado como
Thomomys bottae-umbrinus. El complejo ha tenido muchos cambios en su taxonomia a
través del tiempo (Hoffmeister, 1956; Hall y Kelson, 1959; Patton y Dingman, 1968; Patton,
1973; Hall, 1981; Hoffmeister, 1986; Smith y Patton, 1988). Antes de la publicacion de los
Mamiferos de Norteamérica (Hall y Kelson, 1959), el complejo bottae-umbrinus incluia mas
de 40 especies diferentes, reduciendo el complejo a cuatro especies T. baileyi, T. townsendii,
T. umbrinus, y T. bottae (Hall y Kelson, 1959). En una revision mas reciente de los
Mamiferos de Norteamérica (Hall, 1981) se propusieron nuevos cambios en el complejo
bottac-umbrinus destacando la consideracion de T. bottae como sinénimo de T. umbrinus
(Hall 1981). Posteriormente T. bottae es considerada nuevamente como una especie valida y
diferente de T. umbrinus; la validez se basa principalmente en la presencia de hibridos donde
se limita la generacion F1 en la zona de contacto entre las dos especies (Patton et al., 1972;

Patton, 1973), y en la diferencia en el nimero cromosémico (Patton y Dingman, 1968). Con



base en estos criterios genéticos, se considera a T. umbrinus y T. bottae como especies
diferentes.

Distribucion. Thomomys bottae se distribuye desde el sur de Oregon en los Estados
Unidos hasta el sur de la Peninsula de Baja California, y desde la costa oeste hasta el medio
este, que incluye el desierto de la gran depresion (Great Basin), las partes altas de las
montafias rocallosas, hacia el sur e interior de los desiertos y de las montafias que se
encuentra en los estados de Sonora, Sinaloa, Chihuahua, Coahuila y Nuevo Ledn (Patton,
1999). La distribucion esta estrechamente relacionada con el tipo de suelo, debido a sus
habitos fosoriales. Se tienen registradas 27 subespecies para la peninsula de Baja California
(Hall, 1981).

En la Peninsula de Baja California la distribucion de T. bottae se restringe a la parte
oeste de la peninsula, y en particular para el estado de Baja California Sur, la especie esta
restringida a la vertiente del Océano Pacifico y se encuentra representada por siete
subespecies descritas a finales del siglo pasado(Fig. 1). T. b. anitae (J. A. Allen, 1898), T. b.
alticolus (J. A. Allen, 1899) T. b. magdalene (Nelson y Goldman, 1909), T. b. russeolus
(Nelson y Goldman, 1909), T. b. imitabilis, (Goldman, 1939), T. b. incomptus (Goldman,
1939), y T. b. litoris, (Burt, 1940). Sin embargo la subespecie T. b. anitae presenta una
distribucion que incluye la vertiente del Golfo de California y T. b. alticolus, esta restringida
a la parte alta de Baja California Sur en la Sierra de la Laguna, asi mismo la subespecie T. b.
magdalenae se encuentra restringida a la isla Magdalena en el Océano Pacifico (Fig. 1).

En el estado de Baja California se distribuyen 20 subespecies localizadas en la parte

central de la peninsula en ambas vertientes T. b. homorus (Huey, 1949), T. b. borjasensis



(Huey, 1945), T. b. rizophagus (Huey, 1949), T. b. cactophilus (Huey, 1929), T. b ruricola
(Huey, 1949), T. b. catavinensis (Huey, 1931), T. b. brazierhowelli (Huey, 1960), y T. b.
abboti (Huey, 1928), la zona serrana del estado esta representada por las subespecies T. b.
juarezensis (Huey, 1945), T. b. martirensis (Allen, 1898), T. b. jojobae (Huey, 1945), T. b.
nigricans (Rhoads, 1895), y T. b. lucidus (Hall, 1932); en los valles se encuentra T. b.
xerophilus (Huey, 1945), T. b. cunicularis (Huey, 1945), y T. b. siccovallis (Huey, 1945); en
la parte norte del estado abarcando el estado de California y la vertiente del Pacifico
encontramos a las subespecies T. b. bottae (Eydoux y Gervais, 1936), T. b. aprhastus (Elliot,
1903), y T. b. proximarius (Huey, 1945). La distribucion de una subespecie incluye el estado
de Sonora en su porcion Noroeste T. b. albatus (Grinell, 1912).

Biologia. Las tuzas requieren construir sus madrigueras en suelos suaves y bien
drenados (Reichman et al., 1982; Williams, 1984), por lo que el habitat limita muchos de los
aspectos de la ecologia de la especie y estructura de la poblacion. Las poblaciones de T.
bottae se caracterizan por poseer diferencias muy marcadas en la morfologia (talla de cuerpo,
grado de dimorfismo sexual, color del pelaje), genética (morfologia en cromosomas,
variacion en isoenzima) y ecologicas (tipo de habitat, diversidad).

Existe un dimorfismo sexual muy marcado entre las tuzas del genero Thomomys. La
diferencia en el crecimiento y desarrollo de los organismos depende de la calidad de hébitat
en el que se encuentren (Patton y Smith, 1990). La competencia entre machos por hembras
sexualmente activas es muy elevada, el numero de crias por camada es variable aunque se

reporta una moda de 4-5 crias, y el nimero maximo de crias es 10 (Wilson y Ruff, 1999).



Se ha reportado que los machos tienen un dmbito hogarefio mayor que las hembras,
Jones y Braxter (2004) mencionan que en los estudios realizados para 60 hembras el area de
actividad es de 390m?, mientras que para 36 machos es de 810 m”.

Thomomys bottae es considerada como plaga en campos agricolas de la peninsula,
principalmente en las zonas de cultivos de alfalfa. Sin embargo, para el estado de Baja

California se han reportado en diversos cultivos como los de ajo, chile, calabaza y naranja

(Trujano, 2003).
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Figura 1. Actual distribucion de las subspecies de T. bottae en la peninsula de Baja California.
Subespecies presentes en La Peninsula de Baja California. 1. T. b. anitae, 2. T. b. alticolus, 3. T. b.
imitabilis, 4. T. b. magdalenae, 5. T. b. litoris, 6. T. b. incomptus, 7. T. b. russeolus, 8. T. b. humorus,
9. T. b. borjasensis, 10. T. b. rizophagus, 11. T. b. cactophilus, 12. T. b. ruricola, 13. T. b.
catavinensis, 14. T. b. brazierhowelli , 15. T. b. abboti, 16. T. b. siccovallis, 17. T. b. martirensis, 18.
T. b. aphrastus, 19. T. b. proximarius, 20. T. b. bottae, 21. T. b. nigricans, 22. T. b. lucidus, 23. T. b.
albatus, 24. T. b. jojobae, 25. T. b. juarezensis, 26. T. b. cunicularis, y 27. T. b. xerophillus.

1

Hipdtesis de trabajo
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A partir de estudios filogeograficos de la peninsula de Baja California, se ha inferido una
historia geoldgica que se relaciona con la distribucion de la biota. En el caso de las tuzas de
la especie Thomomys bottae con caracteristicas particulares como una alta plasticidad
fenotipica, distribucion asociada al tipo de suelo, dispersion limitada, tiempo de coalescencia
que muestra historia reciente en la peninsula y baja diversidad genética, se planted como
hipétesis que la estructura filogeografica de Thomomys bottae indica (1) la presencia de dos
o mas grupos monofiléticos y estos tienen una correspondencia geografica, (2) que el flujo
genético dentro de los grupos es alto, mas en cambio es muy limitado entre grupos y (3) que
la variacion morfologica probablemente es respuesta a factores ambientales mas que de la

historia evolutiva de la especie.
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III

Objetivo General

Integrar la informacion obtenida del analisis de la variacién morfoldgica y genética de
las poblaciones de Thomomys bottae distribuidas en la peninsula de Baja California para
poder inferir las relaciones filogenéticas, distribucion de sus linajes y la estructura
poblacional de la especie, asi como corroborar la validez taxonémica de las diferentes
subespecies reconocidas en la actualidad para la unidad especifica T. bottae.

Objetivos particulares

Para poder lograr el objetivo general los objetivos particulares se han diferenciado en
dos partes, la primera incluye los objetivos propuestos para el estudio de las poblaciones
localizadas unicamente en la region sur de la peninsula y los consiguientes estan enfocados a
la totalidad de las poblaciones distribuidas en la peninsula, los cuales son:

Determinar la variacion morfologica y genética entre las poblaciones de Thomomys bottae
distribuidas en Baja California Sur.
Inferir las relaciones filogenéticas de las poblaciones de Thomomys bottae en Baja California

Sur.

Corroborar la validez taxonomica de las subespecies de Thomomys bottae distribuidas en

Baja California Sur.

Inferir las relaciones filogenéticas existentes entre las poblaciones de la especie Thomomys

bottae en la Peninsula de Baja California.
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Analizar la estructura genética de las poblaciones de Thomomys bottae en la Peninsula de

Baja California

Evaluar la estructura genética de Thomomys bottae en la Peninsula de Baja California.

Identificar si los efectos vicariantes generados por los procesos geoldgicos que ha sufrido la

peninsula han afectado la estructura genética de Thomomys bottae.

Reconocer la validez taxondmica de las unidades infraespecificas de Thomomys bottae

distribuidas en la Peninsula de Baja California.
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v
VARIACION MORFOLOGICA Y RELACIONES FILOGENETICAS DE LAS
POBLACIONES DE THOMOMYS BOTTAE DE LAS TIERRAS BAJAS DE BAJA

CALIFORNIA SUR: IMPLICACIONES EN LA TAXONOMIA DE LA ESPECIE

Introduccion

Los estudios de variacion morfologica han tenido dos enfoques principales, por una
parte estan las cuestiones practicas en la definicion del grado de divergencia y semejanza
entre taxa, y por el otro, los estudios encaminados a comprender los procesos de divergencia,
adaptacion y evolucion de las especies (Santos-Moreno y Hortelano-Moncada, 1997). Los
dos tipos de variacion morfologica que se consideran son: La intrapoblacional, que se refiere
a las diferencias observadas entre los miembros de la misma poblacién (e.g. Dimorfismo
sexual secundario, variacion ontogenética, variacion individual, etc.), y la variacién
geografica, que comprende las diferencias observables entre los miembros de distintas
poblaciones (Mayr, 1963).

Histéricamente las subespecies fueron reconocidas con base en las variaciones
morfoldgicas las cuales resultan de una subdivision geografica o temporal dentro del area de
distribucion de una especie. Sin embargo, la distincién taxondmica por debajo de especie
frecuentemente ha tenido grandes controversias (Mayr, 1982; Pakes, 1982). En la actualidad
esta unidad taxonomica esta siendo nuevamente considerada, principalmente en las listas de
conservacion de la fauna silvestre (Ryder, 1986, Ramirez-Pulido, et al., 2005). Para el caso

particular de las tuzas Patton y Smith (1990) consideran que una subespecie es aquella
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poblacion que presenta similitud genética y que tiene caracteristicas en la forma del craneo
que permiten su diferenciacion, de esta manera los limites entre las subespecies estan
determinados por diferencias en morfologia craneal y cambios fuertes en la variacion
morfolodgica clinal. Lidicker (1962), sugiere que una subespecie tiene homogeneidad,
genética, y geografica. Hasta los estudios realizados durante el trascurso de la primera mitad
del siglo pasado se habia exagerado en la nominacion de subespecies para el género
Thomomys, de esta manera en la peninsula de Baja California se ha considerado la presencia
de 27 subespecies, muchas de ellas sdlo conocidas de la localidad tipo y sin una supuesta
conexion geografica entre las mismas. La mayoria de las subespecies descritas y actualmente
consideradas validas, fueron propuestas con base en el andlisis de muy pocos ejemplares
recolectados en localidades tipo y en muchos casos estos ejemplares son juveniles (Patton,
1999). Por lo anterior, es imperativo realizar una revision sistematica de las subespecies de
Thomomys bottae.

Thomomys bottae en Baja California Sur ocurre en un intervalo altitudinal menor a los
2200 msnm, y se le encuentra principalmente en la vertiente del Pacifico por debajo de los
220 msnm, con excepcion de una poblacidon que se encuentra en altitudes mayores, ubicadas
en La Sierra de La Laguna (Hall, 198; Rios, 2007). Hasta la fecha s6lo se tiene registrada una
subespecie insular T. b. magdalenae, cuya distribucion se limita a la Isla Magdalena,
localizada en el Océano Pacifico. Las recolectas que se han realizado en la esta isla nos
permiten suponer que el tamafio de la poblacion es muy reducido y restringida a la zona

noroeste de la isla, en la vertiente del Océano Pacifico. En la actualidad, se considera como
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parte de la misma subespecie a las poblaciones que se encuentran cerca de Bahia Magdalena
(Trujano-Alvarez y Alvarez Castafieda 2007).

Las tierras bajas de Baja California Sur tienen caracteristicas muy similares en
fisiografia, suelo y vegetacion, pero los datos actuales (Patton, 1999) consideran a cada
poblacion como un taxon aislado. Seis subespecies T. b. anitae, T. b. imitabilis, T. b. litoris,
T. b. magdalene, T. b. incomptus y T. b. russeolus, son reconocidas para el area (Patton,
1999; Ramirez-Pulido et al., 2005); los estudios genéticos de estas poblaciones demostraron
una monofilia de todas las poblaciones en una area de aproximadamente 600 km de longitud,
que abarca desde la region del cabo en la parte sur de la peninsula hasta la zona de San
Ignacio en el norte (Alvarez-Castafieda y Patton, 2004).

La conjuncion de estudios morfoldgicos y genéticos en la mayoria de los casos
pretende discernir entre la identificacion de un individuo como perteneciente a una o a otra
especie, unidad biologica identificada como vélida en estudios ecoldgicos, genéticos, etc. Sin
embargo, un aspecto importante en el estudio de la variacion, es el reconocimiento de las
entidades taxonomicas llamadas subespecies. En mamiferos y en particular el Orden
Rodentia se encuentra una gran variedad de éstas, reconocidas por las diferencias
morfoldgicas principalmente relacionadas con las presiones que el ambiente ejerce sobre los
organismos, asi se pueden encontrar una enorme diversidad de formas y tamafios en una
misma especie

A pesar de que histéricamente las subespecies han sido reconocidas con base en la
variacion morfoldgica, la cual resulta de una subdivision geografica o temporal dentro del

area de distribucion de las especies, las subespecies frecuentemente son la base biologica de
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unidades taxondmicas, las cuales son incorporadas en los listados de conservacion (Ryder,
1986). Las Unidades Significativas Evolutivas (ESU) identifican una porcioén
geograficamente discreta de poblaciones aisladas (Ryder, 1986). En la peninsula de Baja
California se han registrado 27 subespecies nominales de T. bottae debido a que sus
poblaciones exhiben un alto nivel de variacion geografica y morfologica (Hall, 1981) . Sin
embargo existen propuestas de reduccion de las unidades subespecificas en esta especie
(Patton, 1999) y se ha demostrado que existe una similitud en caracteristicas morfoldgicas
(Trujano, 2003), por lo que se pretende evaluar la validez de las diferentes especies bajo esta
condicion, partiendo de la hipotesis de la existencia de una continuidad en el flujo genético
de las poblaciones localizadas en un habitat continuo con una extension de 600 km (Alvarez-
Castafieda y Patton, 2004).

Area de estudio

El area de estudio abarca cuatro grados de latitud Norte (23° - 27°) desde Los Cabos
hasta Guerrero Negro, sumando aproximadamente un total de 670 km de longitud. Debido a
los requerimientos de Thomomys bottae, y a su distribucion se considera la division del area
por subprovincias (Alvarez-Castafieda et al., 1995, Fig. 2).

Subprovincias bidticas. La determinacion de las provincias bioticas, se basa en la
fisiografia, vegetacion y relacion de presencia-ausencia de diferentes especies de animales y
vegetales. A continuacion se enumeran y describen las subprovincias presentes en Baja
California Sur.

1. Tierras bajas de Los Cabos. La provincia puede ser considerada de la zona de Todos

Santos, B. C. S. en el Pacifico hasta Punta arena en el Golfo de California, incluyendo la
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parte Baja y media de la Sierra de La Laguna, ademas de las areas de agua dulce superficial,
y desde la planicie costera hasta algunas zonas montafiosas, como lo es la Sierra de la
Trinidad. La vegetacion es principalmente matorral sarcocaule y selva baja caducifolia.

2. Llanos de Magdalena. Centro oeste del estado de Baja California Sur, desde La Paz
hasta la linea entre la Laguna de San Ignacio-Santa Rosalia, incluye la Sierra de la Giganta
exceptuando las partes elevadas. La orografia es muy variable, desde areas planas hasta la
Sierra de la Giganta. La vegetacion es matorral sarcocaule, la que presenta en lugares
aislados vegetacion muy diferente a la del resto de la provincia.

3. Santo Domingo. La planicie costera de la vertiente del Pacifico desde la zona de
Todos Santos a la linea entre la Laguna de San Ignacio—Santa Rosalia. Es la planicie costera
del Pacifico de Baja California Sur en general es muy plana. La vegetaciéon es matorral
sarcocaule y matorral sarcocaule de niebla.

4. Desierto de Vizcaino. La planicie costera del noroeste del estado de Baja California,
la vertiente del Pacifico norte, de la linea de la Laguna de San Ignacio-Santa Rosalia por la
vertiente del Pacifico hasta antes del Valle de San Quintin. La vegetacion se considera como

matorral rosetofilo y sarcofilo.
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Figura 2. Subprovincias bidticas consideradas para este estudio. 1. Tierras Bajas de los

Cabos, 2. Llanos de Magdalena, 3. Santo Domingo, 4. Desierto de Vizcaino, 5. Sierra de La

Laguna (no considerada en este estudio. Subprovincias segiin Alvarez-Castafieda et al.,

1995).
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Suelos. Los suelos de textura gruesa predominan en las discontinuidades del desierto
de Vizcaino, del Cabo y en menor proporcion en los llanos de la Magdalena; los de textura
media se extienden sobre la Sierra de la Giganta y en parte de los llanos de la Magdalena y el
Desierto de Vizcaino; y los de textura fina se localizan casi exclusivamente en la zona
occidental de la Sierra de La Giganta (INEGI, 1995).

En Baja California Sur los suelos son principalmente xerosoles y yermosoles. Los
xerosoles se encuentran distribuidos en la discontinuidad Llanos de Magdalena. En el perfil
de estos suelos se diferencian dos horizontes. El primero tiene una coloracion pardo grisaceo
y el segundo un color pardo muy palido. Ambos son suelos que en promedio alcanzan 110
cm de profundidad. En los Llanos de la Magdalena es donde tienen su mayor area de
cobertura y son moderadamente profundos con alto contenido de calcio y magnesio de
textura media.

Los xerosoles se originaron a partir de rocas sedimentarias como las areniscas, en ellos
el proceso de calcificacion es el predominante. En general su textura es gruesa y tienen una
capa superficial color claro, y son pobres en materia orgénica. Actualmente sustentan
vegetacion natural. El 28% del estado de Baja California Sur esta cubierta por yermosol, éste
es un suelo con una capa superficial de color claro igual que los xerosoles, pero con menor
contenido de materia organica.

Los halomoérficos, son suelos donde hay acumulacion de sales, como las inmediaciones
a lagunas costeras y algunas llanuras de piso rocoso. La unidad se distribuye dentro de la

discontinuidad del Desierto de Vizcaino en las cercanias de la Laguna Ojo de Liebre, las
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Salinas de Guerrero Negro y los contornos de la Laguna de San Ignacio. Este tipo de suelo
no es adecuado para la distribucién de tuzas.

Clima. La area de estudio cuenta con un clima del tipo seco semicalido, con
temperatura media de 18-22 °C y con un régimen de lluvias medio ((Bwhs(x) --- INEGI,

1995).
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Material y métodos

Morfometria craneal. El analisis morfologico se realizd con ejemplares adultos. La
forma de determinar la edad en las tuzas se bas6 en en la relacion del grado de fusion entre
los huesos supraoccipital/exoccipital y basioccipital/basisfenoides, de tal forma que se
determiné la fusioén de huesos en escalas de uno a tres, considerando la escala tres como la
maxima fusion para cada sutura. Para el caso de este estudio s6lo se consideraron organismos
con escalas de 4, 5, 5.5 y 6 lo cual nos infiere que la edad aproximada de cada individuo es
de 9.2 £ 4.1 a 34.0 = 4.9 meses (Daly y Patton, 1986). Los ejemplares fueron agrupados en
nueve poblaciones (Apéndice 2, Fig.Ia), la seleccion de éstas, se realizd con base en los
siguientes puntos: (1) recolecta de ejemplares en un mismo hébitat, (2) los ejemplares
pertenecen a una misma unidad infraespecifica, y (3) incremento en el nimero de ejemplares
analizados.

Se analizaron un total de 257 ejemplares agrupados en nueve poblaciones de
Thomomys bottae, colectados en 44 localidades (Apéndice 1; Fig. Ia) ubicadas en Baja
California Sur. Los ejemplares recolectados se prepararon segin técnicas de taxidermia
(Hall, 1981) y se encuentran depositados en la coleccion de Mamiferos del Centro de
Investigaciones Biologicas del Noroeste S. C. (CIB). El andlisis morfométrico de craneo se
llevdo a cabo con las hembras, ya que su nimero es mayor que el de los machos. Se
consideraron 14 medidas craneales para cada ejemplar (Apéndice 2). Para evaluar la
diferenciacion morfométrica entre los datos de poblaciones de distintas regiones geograficas
se utilizo el programa NTSYS 4.0 (Rohlf, 1997), y se generaron cladogramas a partir del

andlisis de similitud y disimilitud taxonémica con el Programa SIMNT ( Similarity for
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interval data Sneath y Sokal, 1973) . La agrupacion se realizé con el método del vecino mas
cercano (N-Joining), y con el método de promedios aritméticos UPGMA (Unweigted pair-

group method of arithmetic average).

Variacion latitudinal. Para demostrar la variacion latitudinal a lo largo del gradiente
de distribucion de T. bottae y eliminar el efecto de talla, que es tan notorio en las tuzas, se
siguid el método de Patton y Smith (1990), que consiste en transformar los datos de cada una
de las medidas craneales con el logaritmo de base 10. Los datos transformados se utilizaron
para realizar un andlisis de componentes principales (ACP) y se elabordé una tabla de
varianza acumulada. Para facilitar la visualizacion de la grafica de los componentes se
considero la media y dos veces la desviacion estandar. A los resultados obtenidos de los dos
primeros componentes (CPI y CPII) se les realiz6 un analisis de varianza ANOVA de una via
(P <0.01) con la finalidad de detectar variacioén entre poblaciones adyacentes, asi mismo se
efectud las prueba posterior de Duncan, para evaluar las diferencias entre talla y forma
craneal para los grupos de las localidades colectadas. Para evaluar la variacion de las
poblaciones a escala latitudinal. Todos los analisis se realizaron con el programa Statistica,
ver. 5.0; StatSoft, Inc., Tulsa Oklahoma . Los resultados de la prueba estadistica de ANOVA
se muestran en un diagrama sefialando las diferencias significativas entre poblaciones y su
ubicacion en la zona de estudio.

Coloracion. La coloracion de los ejemplares se determiné con la ayuda de las Claves
Munsell (1975) para suelos, dichas claves consideran: 1. Matiz de color, que indica la

relacion entre el rojo, el amarillo, verde, azul y morado. 2. Valor, evalta la claridad de color,
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y 3. Croma, se refiere a la fuerza (de un color neutro a un color claro). Se consideraron
cuatro areas somaticas en los ejemplares examinados, estas fueron: lateral, trasera, ventral y
dorsal, a cada zona se le asignd la clave que corresponde a los colores de Munsell,
obteniendo asi una base de datos conformada por nueve caracteres para cada individuo
(Carraway y Verts, 2002). Se empled la estadistica descriptiva para identificar los colores
mas frecuentes (moda), asi mismo, los datos fueron analizados a partir de matrices de
similitud con el programa SIMNT (NTSYS 4.0). Las diferencias fueron expresadas a partir
de un andlisis de agrupamiento con el método de Vecino mas cercano (N-Join) basado en
Saitou y Nei (1987) con el programa NTSYS 4.0.

Genéticos. Mediante dos métodos diferentes se extrajo el DNA mitocondrial del
higado de 127 ejemplares de Thomomys bottae. A) Se utilizd6 un paquete de extraccion
(Qiagen Inc.), y B) chelex al 5%, la incubacion se realizé a 55 grados por 20 minutos,
posteriormente se llevo a bafio Maria a 100 grados, por 10 minutos, y se centrifugd por 5
minutos a 14000 rpm. Se amplificaron 500 pb del gen que codifica para el Citocromo b,
comenzando con el codon de inicio ATG, a partir de la técnica de PCR reaccion en cadena de
la Polimerasa (Avise, 1994). Los oligonucleotidos utilizados fueron MVZ05/MVZ16 6
MVZ69/MVZ16 (Smith, 1998). Las condiciones en las que se desarrolld la reaccion en
cadena de la polimerasa (PCR) para amplificar el fragmento de DNAmt son las siguientes:
12.5 ul de templado, 4.4 ul de ddH,O, 2.5 pl de cada uno de los iniciadores a una
concentracion de 10uM, 0.474 ul de dNTPs a concentracion de 0.4 uM, 0.5 pl de MgCl, a
concentracion de 3mM, 0.300 pl de la enzima Taq polimerasa, y 1x de buffer Taq para

contra con un volumen de muestra final de 25.5 pl. Las condiciones de amplificacion fueron
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tres minutos de desnaturalizacién, 94 °C seguidos de 37 ciclos de desnaturalizacion a 94 ° C
por 45 segundos, 60 segundos de alineacion a 50 °C y 60 segundos de extension a 72 °C.

La purificacion de la cadena de DNA se llevd a cabo con el paquete de purificacion
QIAquick PCR Purification kit (Qiagen). Los productos fue secuenciados con los iniciadores
MVZ05 o MVZ69 usando dRhodamine dye terminator kit, o Big Dye 3 como terminador. La
secuenciacion se llevé al cabo con un secuenciador tipo ABI PRISM (Applied 377
Biosystem Inc.). La alineacion de las secuencias se realizd con el programa Sequencher ver
3.1 (Gene Codes Corp Ann Arbor, MI).

Anélisis de secuencias. En primer termino se amplificé un fragmento de 500pb del
gen citocromo b y posteriormente se seleccionaron s6lo 9 secuencias representativas para
secuenciar 1140pb y comparar con los analisis morfoldgicos. Para obtener los haplotipos
unicos de los 127 ejemplares secuenciados, se utiliz6 el programa Collapse verl.1
(http://darwin.uvigo.es). El analisis de secuencias se realizé con el criterio de Maxima
Parsimonia (MP), Méaxima Verosimilitud (ML por sus siglas en Ingles Maximun Likelihood)
y distancias genéticas --- (PAUP 4.0b10, Swofford, 2001). En todos los analisis se utiliz6 a la
subespecie Thomomys bottae bottae como grupo externo, para polarizar los resultados. Para
mostrar los arboles generados las multiples ramas por poblacion fueron sintetizadas en una
solo rama representativa.

Para el andlisis de MP, se les dio el mismo peso a todos los caracteres y la busqueda
del arbol optimo se realiz6 mediante una busqueda heuristica, con adiciéon aleatoria de
secuencias, utilizando 1000 pseudoréplicas. Se generd un consenso con la regla del 50%

seleccionada en el programa PAUP 4.b10. Este andlisis también se llevd a cabo con las
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secuencias y haplotipos representantes de cada poblacion, estos fueron elegidos con base en
la localidad tipo de cada una de las subespecies, exceptuando el caso de T. b. anitae donde se
seleccionaron cuatro poblaciones incluyendo la localidad tipo

El analisis de ML se realiz6 con el modelo evolutivo TrN+I+G (Tamura y Nei, 1993)y
los parametros seleccionados fueron los del modulo de informacién Akaike (AIC) del
programa ModelTest version 3.06 (Posada y Crandall, 1998) El programa se ejecuto con los
siguientes parametros: busquedas heuristica, con adicion aleatoria de secuencias, utilizando
1000 pseudoreplicas. Se genero un consenso con la regla del 50% seleccionada en el
programa PAUP 4.0b10

Para obtener el niveles de divergencia genética entre los grupos de Thomomys bottae se
utilizo el indice de Kimura dos-parametros (K2P, Kimura, 1980). Se utiliz6 el indice K2P
debido a que los articulos previos para la region lo utilizan (Alvarez-Castaneda y Patton,
2004) y es ademas el indice que se ha tomado como parametro para la diferenciacion de
mamiferos a nivel taxonémico (Baker y Bradley 2001).

Se empleo el algoritmo de Tamura y Nei (1993), para calcular la distancia genética,
estas distancias se utilizaron para construir un arbol con el método del vecino mas cercano
N-Join, se implemento una busqueda heuristica con 1000 pseudoreplicas, los nodos fueron
evaluados con un andlisis de bootstrap.

Se implementaron las inferencias bayesianas usando Mr. Bayes 3.1.1 (Ronquist y
Huelsenbeck, 2003). El modelo empleado para este andlisis fue el Hasehawa Khishino
Yano +G (Hasegawa et al., 1985) y se selecciono con el programa Mr Modeltest, Ver. 2.2

(Nylander, 2004). El procedimiento utilizado en el programa Mr Bayes fue el siguiente: se
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considero el algoritmo de busqueda (MCMC) iniciando con un arbol al azar, se
consideraron 5000 000 de iteraciones con una replica, realizandose cuatro eventos donde,
para cada evento se tomo una muestra por cada 1000 iteraciones, y se eliminaron las
primeras diez muestras de cada evento, las muestras restantes se utilizaron para estimar la
probabilidad posterior para cada clado. Finalmente se realizo un consenso, con la regla del
50% en el programa PAUP 4.0b10.

Se realizo un andlisis de Varianza Molecular para evaluar la variacién entre
grupos, asi como entre las subespecies, asi mismo se realizo la prueba de neutralidad de
Fu’s Fs, la cual detecta desviaciones a la neutralidad debidas a varios factores entre ellos
la expansion poblacional, cuellos de botella (Fu, 1997). Ambos andlisis se realizaron el
programa Arlequin Ver 2.000 (Schneider et al., 2000).

Las comparaciones entre las topologias de los arboles generados con morfologia
(indice de similitud NTSYS 2.02), y los datos genéticos (MP y ML PAUP 4.0b10), se
realizaron con ejemplares representativos de cada poblacion, para este caso se utilizaron
1140pb de los ejemplares seleccionados. Para la comparacion se uso la prueba
paramétrica de Kishino-Hasewaga (1989), la cual consiste en comparar las longitudes de
las ramas de dos arboles (D), si el valor de D < 0, los arboles comparados son
significativamente distintos; en el caso que D = 0 éstos son iguales. Esta prueba esta
implementada en el programa PAUP 4.0b10. Estos resultados se muestran en una tabla

con una p<0.01.
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Resultados

Las recolectas de Thomomys bottae en 42 localidades de las tierras bajas del sur de la
peninsula de Baja California nos permiten observar que existe una distribucién continua de
casi en 600 km de longitud para la especie, el rango geografico inicia desde la region del
Cabo hasta el paralelo 28 por el lado de la vertiente del Pacifico, asi como del lado de la
vertiente del Golfo, la distribucion abarca la parte norte de la Ciudad de La Paz, y algunos
cafiones en la base de la Sierra de la Giganta. Por tanto la distribucion de esta especie es
continua y mas amplia que lo reportado por la literatura.

La abundancia es diferente en cada zona, ya que en lugares con vegetacion nativa es
menor, sin embargo en las zonas de cultivos aumenta. En el caso de la subespecie T. b.
magdalenae localizada en la Isla Magdalena, se colectd s6lo un ejemplar, y la poblacion al
parecer esta restringida cerca del estero de la isla.

Morfometria. Los resultados obtenidos con el indice de similitud taxondmica se
muestran que no existe una diferenciacion morfométrica entre las poblaciones de distintas
regiones geograficas, por lo que las asociaciones entre las poblaciones no tienen coherencia
geografica (Fig. 3). Sin embargo, se observan dos clados. El primero (A) relaciona a El
Triunfo, La Paz, Santiago y Guerrero Negro, mientras que el segundo (B) a Santa Anita, San
Carlos, Constitucion y Francisco Villa. La poblacion de Todos Santos se observa apartada de
los dos grupos formados. En la Tabla 1 se muestra que esta poblacion tiene las maximas
diferencias con las otras ocho poblaciones, sin embargo hay una diferencia de 2.14 con la
poblacion de San Carlos. Las poblaciones mas similares son La Paz y El Triunfo con un 0.18

de diferencia entre ellas.
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Figura 3. Fenograma con las relaciones entre las poblaciones de T. bottae basados en el indice

taxondmico. El método de agrupacion fue el UPGMA

Tabla. 1. Muestra los resultados del indice taxonémico de similitud para las nueve poblaciones,

en negrillas los valores mas altos y bajos de diferencia entre poblaciones.

1 2 3 4 5 6 6 8 9
I Gro Negro 0
2 Fco. Villa 0.62 0.00
3 San Carlos 0.70  0.39 0.00
4 Constitucion 038 0.38 0.49 0.00
5 LaPaz 047 0.89 1.04 0.67 0.00
6 El Triunfo 045 0.87 1.04 0.67 0.18 0.00
7 Todos Santos 1.53 1.93 2.14 1.75 1.15 1.12  0.00
8 Santiago 037 0.68 0.77 0.48 036 0.39 1.44 0.00
9 Santa Anita 0.53  0.00 0.42 0.40 0.74 0.76  1.83 0430

Variacion latitudinal. El analisis de Componentes Principales explica que la varianza
acumulada para los primeros tres componentes es del 59.44% (Tabla 2), y los cuatro

primeros componentes principales tienen eigenvalores superiores a 1.0. Las variables que
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aportan una alta variabilidad al CPI segun el analisis son la longitud de la diastema (LD) y la
longitud occipito-nasal (LO). El CPII esta influenciado por la constriccion interorbital (CI) y

amplitud rostral (AR, Tabla 2).

Tabla 2. Porcentaje de Varianza total y acumulada obtenidos por el analisis de componentes

principales para el analisis latitudinal entre poblaciones de T. bottae

Eigenval % Var. total Eigenval % Var. acumulada
CPI 5.36 41.20 5.36 41.20
CPII 1.31 10.04 6.66 51.24
CPIII 1.07 8.20 7.73 59.44
CPIV 1.00 7.66 8.72 67.10
CPV 0.91 7.00 9.63 74.10

Al analizar el CPI se observa que existe una diferencia significativa entre poblaciones
(F =5.13, P < 0.05). Sin embargo, en la prueba posterior de Duncan se observa que no hay
una diferencia significativa entre las poblaciones adyacentes (Tabla 4). Al analizar el CPII se
tiene una diferencia significativa entre dos poblaciones contiguas Francisco Villa y Guerrero

Negro (P =0.01 --- Fig. 4), cada una asignada a una subespecie diferente.
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Tabla 3. Resultados obtenidos de los andlisis de componentes principales. Se observa en

negrillas la variacioén aportada por cada una de las variables significativas (p > 0.7), para cada uno de

los componentes.

CP CP CP CP CP

I 11 111 1Y% \
LO 0.90 0.19 0.01 0.16 0.14
AZ 0.67 0.04 0.09 -0.02 0.00
AM 0.15 -0.03 -0.06 0.91 -0.11
CI 0.07 0.87 -0.01 0.01 0.04
LR 0.63 0.17 0.28 0.16 0.29
LN 0.80 0.11 0.14 0.15 0.23
AR 0.24 0.78 0.06 0.03 0.11
LD 0.92 0.13 0.04 0.04 -0.01
HD 0.26 0.20 0.29 0.54 0.46
AP 0.18 0.09 -0.06 -0.08 0.90
LB 0.63 0.09 -0.14 0.16 0.11
PR 0.89 0.07 0.02 0.09 0.12
PC 0.07 0.02 0.94 -0.01 -0.02
Expl.Var 4.55 1.52 1.11 1.23 1.24
Prp.Totl 0.35 0.12 0.09 0.09 0.10

Tabla 4. Muestra el analisis de varianza aplicado a cada una de las poblaciones de T. bottae.

Los asteriscos (***) sefialan las diferencias significativas (P < 0.01). En la parte de abajo se muestran

los resultados con el CPl y en la parte de arriba los del CPII.

1 2 3 4 5 6 7 8 9

1 Gro Negro * 057 * * 006 096 * 0.30
2 Fco. Villa 0.18 0.07 096 0.74 0.13 0.35 1.00 0.81
3 San Carlos 1.00 1.00 0.54 090 1.00 1.00 0.72 0.99
4 Constitucion 0.99 1.00 0.99 1.00 043 0.89 1.00 1.00
5 LaPaz 1.00 0.70 0.09 042 0.93 098 1.00 1.00
6 El Triunfo 0.54 0.858 0.200 0.5421.000 1.00 0.82 1.00
7 Todos Santos 0.20 * * * 0.28 0.181 0.78 0.99
8 Santiago 0.85 0.99 0.79 099 1.00 1.000 0.09 1.00
9 Santa Anita 0.15 1.00 0.98 1.00 098 0.996 * 1.00
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Figura 4. Resultados de Analisis de variacion entre los componentes I y II y la latitud
obtenido de las pruebas de varianza (ANOVA) para cada una de las poblaciones, (n.s)

diferencia no significativa entre las poblaciones (***) diferencia significativa.

Coloracién. En analisis previos de coloracion de las tuzas no existe una diferencia
entre hembras y machos (Trujano, 2003), por lo que se analizaron en este caso un total de
361 ejemplares de ambos sexos. Las claves de Munsell, (1985) emplean niimeros 10, 7.5, 5y

2.5 para denominar el matiz de color, que indica la relacion entre el rojo, el amarillo, verde,
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azul y morado, también utiliza nimeros del 2.5 al 8 para evaluar la claridad de color, y del 1
al 8 para evaluar la fuerza (de un color neutro a un color claro). Todos los colores registrados
con mayor frecuencia se encuentran en la tabla 10 YR (colores mas amarillos) para las partes
trasera y ventral, mientras que en la tabla 7.5 YR (rojizo amarillento) para las zonas del dorso
y lateral (Tabla 5). La poblacion de Guerrero Negro posee segin la tabla 10 YR, una
coloracion mas palida en las cuatro areas somaticas del ejemplar, ya que en el dorso de los
ejemplares examinados poseian colores grisaceos claros con tonos castafios (6/2), en la zona
lateral castafios palidos (7/3), en la trasera y ventral un color café palido (7/4 y 7/3

respectivamente).

Tabla 5. Muestra estadistica descriptiva (Moda), que refleja el color mas frecuente utilizando la
tabla 10YR en cuatro areas somaticas consideradas para cada uno de los ejemplares de T. bottae por
cada una de las poblaciones estudiadas. Los astericos (*) sefialan que se ha utilizado la clave de color

7/5YR.

COLOR COLOR
Poblacion Clave Color Dorso Clave Color Lateral
Gro Negro  6/2 grisaceo claro con tonos castafios 7/3 castafio muy palido
Fco.Villa 5/4  Castafio amarillento 6/4 café amarillento claro
San Carlos  5/3 Castafio 6/3 café palido
Constitucion 5/3 Castaio 6/3 café palido
La Paz 5/3* Castafio 6/6*  amarillo rojizo
El Triunfo  5/3* Castafio 6/6*  amarillo rojizo
Todos Santos 5/4 castafio amarillento 6/4*  café brillante
Santiago 6/4* café brillante 6/6*  amarillo rojizo
Santa Anita 5/3* Castafio 6/3*  café brillante
Poblacion  Clave Color Trasera Clave Color Ventral
Gro Negro  7/4 café palido 7/3 café palido
Fco.Villa 6/6 castafio amarillento 6/2 amarillo grisaceo brillante
San Carlos  6/4 castafio claro amarillento 6/2 amarillo grisaceo brillante
Constitucion 6/6 castafio amarillento 6/2 amarillo griséceo brillante
La Paz 5/6* café fuerte 6/4*  café brillante
El Triunfo  5/6 café fuerte 6/4 café amarillento brillante
Todos Santos 6/6 castafio amarillento 6/4 café amarillento brillante
Santiago 6/6 castafio amarillento 6/4 café amarillento brillante

Santa Anita 6/6 castafio amarillento 6/3 café brillante
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La coloracion mas frecuente para la parte lateral y trasera se encuentra incluida dentro
de la tabla 7.5 YR (rojizos amarillentos). La Tabla 10YR se emple6 para las otras dos areas
corporales, para la parte ventral y en la parte dorsal.

El analisis de componentes principales para la coloracion nos indica que los primeros
tres componentes explican un 76% de la variabilidad (Tabla. 6). Sin embargo, al graficar el
promedio de los componentes no existe una diferencia entre los grupos, a excepcion de la

poblacion de Guerrero Negro, la cual se separa de las otras poblaciones de T. bottae (Fig. 5).

Tabla 6. Porcentaje de Varianza total y acumulada obtenidos por el andlisis de

componentes principales para el analisis de color entre poblaciones de T. bottae.

Eigenval Var. total % Eigenval Var. acumulada %
CPI 3.57 44.63 3.57 44.63
CPII 1.77 22.09 5.34 66.73
CPIII 0.78 9.78 6.12 76.51
CPIV 0.55 6.91 6.67 83.42

CPV 0.41 5.16 7.09 88.58




34

CPI

#  El Triunfo
M Todos Santos
T 5 A Santiage
—|—. B Santa Anita
0.8 4 4 LaPaz
B ® Constitucion
T T T T ] ~+ San Carles
-1.4 -1 -0.4a 0.4 1 — Feo. Villa

- -0.8 4 a Gro Negro
CPI

Figura 5. Resultado del andlisis de componentes principales para la coloracion de las
poblaciones de T. bottae, en la grafica los CPI y CPII. Se distingue la poblacion de Guerrero

Negro aislada de las otras poblaciones.

Variacion genética. Se detectaron un total de 73 haplotipos de los cuales 45 son
unicos. El haplotipo méds comun se presento en 11 individuos, se encontrd un haplotipo en
tres grupos diferentes, 13 se encontraron en dos grupos y 14 solo en uno. La mayoria de los
haplotipos compartidos se encuentran entre los grupos del sur sin incluir a la poblacién de
Guerrero Negro, excepto con solo un haplotipo, el cual comparten Guerrero Negro y Santa
Anita.

Con el criterio de MP se generd un arbol con una longitud = 228, CI = 0.90, RI=0.52.
El arbol esta dividido en dos subclados, y dos ramas; el primer subclado A incluye los grupos
de La Paz, El Triunfo, Santa Anita y Santiago, el segundo B esta formado por las

poblaciones de Francisco Villa, San Carlos y Constitucion. Las ramas estan formadas por
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Todos Santos y Guerrero Negro. Se observa una monofilia con respecto al grupo externo T.
b. bottae (Fig. 6).

Al inferir las relaciones filogenéticas entre las poblaciones con 1140pb se detectan que
La Paz, El Triunfo, Santa Anita y Santiago se encuentran relacionados, mientras que
Francisco Villa y San Carlos se encuentran asociados otro clado, en ramas separadas
encontramos a Constitucion, Todos Santos y Guerreo Negro (Fig.7).

El modelo evolutivo utilizado fue el TIN+I+G In = 1387.0543 con una proporcion de
sitios invariables I = 0.4098, y proporciones nucleotidicas de A = 0.2766, C = 0.2397, G =
0.1562 y T =0.3275. Las poblaciones que se relacionan son La Paz, El Triunfo, Santa Anita,
Santiago, Francisco Villa y San Carlos, se presentan tres ramas que representan a las
poblaciones de Todos Santos, y Guerrero Negro (Fig. 8). El porcentaje de diferencia genética
entre las poblaciones del sur de Guerrero Negro fue del 1.78%, la diferencia entre el sur de
Guerrero Negro y Guerrero Negro fue de 3.05%, considerando a todas las poblaciones

estudiadas la diferencia entre estas y el grupo externo es de 18.67%.
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Figura 6. Arbol generado con el criterio de maxima parsimonia para 500 pb del Citocromo b de

T. bottae. Los niimeros indican el valor de bootstrap con 1000 replica, longitud = 44 pasos CI = 0.90,

RI=0.60.
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Figura.7. Arbol generado con el criterio de maxima parsimonia para 1140pb del Citocromo b
de T. bottae. Los ntimeros indican el valor de bootstrap con 1000 replica, longitud = 228 pasos CI =

0.90, RI=0.52.
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Figura 8. Arbol obtenido con el criterio de maxima verosimilitud bajo el modelo

evolutivo TrN+I+G, para las nueve poblaciones de T. bottae. (In = 1387.0543).

Con referencia a las distancias genéticas (Kimura 2P) la menor diferencia encontrada
es entre las poblaciones de Todos Santos y San Carlos con un 0.2%. La mayor diferencia es
entre las poblaciones de Guerrero Negro con Francisco Villa (3.80%) y Santa Anita (3.38 %

--- Tabla 7, Fig. 9).
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Figura. 9. Arbol generado con distancias genéticas el indice de K2P para las poblaciones de

T. bottae, el nimero representa el valor de Bootstrap.
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Tabla 7. Muestra las distancias genéticas de Kimura dos parametros para las poblaciones de T.

bottae, en Negrillas se observan los valores mas altos.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Gro Negro 0
Fco. Villa 0.038 0
San Carlos 0.023 0.019 0
Constitucion  0.027 0.019 0.008 0
La Paz 0.027 0.023 0.014 0.017 0
El Triunfo 0.031 0.031 0.016 0.021 0.018 0
Todos Santos  0.020 0.021 0.002 0.006 0.012 0.014 0
Santiago 0.033 0.025 0.019 0.021 0.019 0.023 0.016 0
Santa Anita 0.033 0.034 0.019 0.023 0.021 0.023 0.016 0.025 0
10 T.b.bottae 0.171 0.182 0.175 0.174 0.171 0.176 0.173 0.180 0.170 0

O 0 IO N = W~

Los resultados obtenidos con el analisis de varianza molecular demuestran que la
mayor variacion fue intrapoblacional, seguida de la registrada entre subespecies con 52.5%.
La variacion dentro del grupo aumenta y entre poblaciones disminuye cuando la poblacion
de Guerrero Negro no se considera en el estudio (Tabla. 8). Los valores de Fu’s Fs para las

poblaciones en estudio son negativos —0.2456.

Tabla. 8 Resultados del Analisis Molecular de Varianza. A-P son valores presentados en el
estudio de (Alvarez Castafieda y Patton, 2004) para el sur de la region. S/GN representa los valores

de varianza sin considerar la poblacion de Guerrero Negro.

Comparacion Grupos spp A-P S/IGN

Entre poblaciones 29.72 2444 2654 13.64
Entre poblaciones y

dentro de grupos 16.15 23.06 24.12  26.58
Dentro de poblaciones  54.13 52.5 4934  59.78

Al comparar las diferentes topologias de los arboles generados por maxima parsimonia

y con el indice taxondmico, a través de la prueba de Kishino-Hasegawa, se encontraron
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diferencias significativas (P = 0.01) entre ellos (Tabla 9). La longitud de cada uno de los

arboles comparados es de 44 pasos (CI = 0.90, RI = 0.60).

Tabla 9. Resultados de la prueba de comparicion de topologias Kishino—Hasegawa, en la

tabla a una (P = 0.05).

Topologia longitud sd. (Dif.) t P
1 44 0.00
2 44 1.41563 0.00 1.00
3 44 0.00 0.00 1.00
4 44 0.00 0.00 1.00

W

44 0.00 0.00 1.00
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Discusion

Un primer punto de discusion es que la distribucion de T. bottae tiene un rango de
distribucion que incluye todas las tierras bajas de Baja California Sur en la vertiente del
Océano Pacifico, este hecho contrasta con la distribucion reportada desde el siglo pasado
para esta especie, donde su distribucion se relacionaba a puntos geograficos especificos, esto
demuestra la falta de estudios en la region. Las tuzas al ser una especie que se beneficia de la
actividad humana, y al aumentar la actividad agricola en la entidad, ha tenido como
consecuencia el aumento de sus poblaciones este fendmeno provoca problemas con el
humano (Wilson, 1999). En contraparte, es sabido que antiguamente cuando se describieron
los primero taxa en las diversas zonas de M¢éxico, se colectaban pocos ejemplares y en
ocasiones no eran adultos (Patton, 1999). Esta situacion no es ajena para T. bottae, ya que la
mayoria de las subespecies descritas para la peninsula, se ha realizado con muy pocos
ejemplares, y a veces hasta con un so6lo ejemplar (Patton, 1999). Con este estudio se puede
observar que las poblaciones estan presentes en regiones donde antes no se tenian registradas
por lo que se propone la distribucion presentada en la Figura 10.

Morfologia. El analisis con el indice taxonémico nos muestra que no hay una amplia
diferencia entre las medidas craneales de las poblaciones adyacentes (Tabla 1), la mas alta
similitud se registra en las poblaciones que se encuentran geograficamente cercanas (Ej. El
Triunfo y La Paz). Si bien, las unidades subespecificas de T. bottae estan basadas en una
variacion morfoldgica como color del pelaje (Patton y Feder, 1981), las poblaciones que se
analizaron pertenecen nominalmente a seis subespecies., los andlisis con el indice

taxonémico no permiten observar un agrupamiento geografico que permitan una facil
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separacion de las unidades infraespecificas. Las poblaciones mas similares son La Paz y El
Triunfo con un 0.18 de diferencia entre ellas ambas consideradas como subespecies

diferentes.

Figura 10. Distribucion propuesta para Thomomys bottae después de este estudio, los nimeros

pertenecen a cada una de las poblaciones estudiadas (ver Apéndice 1).
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Un caso particular es el de la poblacion de Todos Santos, ya que la diferencia
morfoldgica con respecto a las otras poblaciones es de 1.8 (Tabla.l), sin embargo esta
poblacidn pertenece a la misma subunidad taxondémica que Santa Anita y el Triunfo, con
estos resultados, parece que no pertenece a la misma subespecie. Con estos resultados se
observa que hay poblaciones asignadas a diferentes subespecies pero el indice de similitud
muestra lo contrario, es decir una elevada similitud entre ellas, mientras que las poblaciones
que pertenecen a la misma subespecie son diferentes.

Para el caso del anélisis craneométrico relacionado con la latitud, se observa que al
graficar la variacion explicada por el CPI y CPII (40.20 y 10.04 respectivamente—Tabla. 2)
contra la latitud (Fig. 4) en la mayoria de las poblaciones no se presentan diferencias
significativas entre estas (Tabla 4), a excepcion del caso de Guerrero Negro y Francisco Villa
en ambos componentes. Esto implica que entre ambos grupos existe una variaciéon no debida
al tamafio, sino a la proporcion de las medidas que se presentan de manera diferencial. En
contraparte en ninguno de los CP se observa alguna diferencia significativa entre el resto de
las poblaciones adyacentes, que nos permita considerarlas como poblaciones diferentes. En
algunos estudios realizados en California, Estado Unidos, se han enfocado a identificar
alguna estructura morfologica en las subespecies que se encuentre relacionada con una zona
geografica especifica, y de esta manera considerarlas como unidades evolutivas
independientes (Smith y Patton, 1988). Para el caso de las poblaciones de Baja California
Sur, podemos encontrar ese patron en las poblaciones del sur de Guerrero Negro porque son

muy similares.
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Coloracion. A pesar de la plasticidad fenotipica registrada en la mayoria de las tuzas,
se puede observar que para el caso de las tuzas del sur de la peninsula no se encontré una
diferencia que nos ayude a discernir entre poblaciones, aunque se ha mencionado que entre
las tuzas la coloracion en general se encuentra en un gradiente de oscuro en las zonas donde
el suelo es muy humedo y claro (de gris a blanco) principalmente en zonas arenosas (Patton,
1999). Para el caso de T. bottae en Baja California Sur, el habitat es muy similar, suelos
arenosos de textura media gruesa con una capa superficial de color claro (INEGI, 1995), lo
que concuerda con que existe una relacion entre el color de suelo y el de los individuos que
habitan estos como una adaptacion antipredatoria (Kruppa y Geluso, 2000), ademas otra
adaptacion es que los colores palidos los presentan especies que habitan el desierto, y
funcionalmente se ha considerado como un color que permite reflejar la luz en ambientes
muy calientes como las areas desérticas (Caro, 2005). Aunque este fenomeno no se ha
reportado para otras especies de tuzas, como las del género Orthogeomys, ya que en ese caso
el color es considerado como resultado de un proceso estocésticos que afecta a la poblacion
(Hafner et al., 1987).

En este trabajo se considera que el habitat y los procesos adaptativos pueden ser las
causas de las coloraciones registradas para la poblacion de Guerrero Negro, esto se puede
observar en la Tabla 5. Los colores claros como el castafio muy péalido7/3 de la tabla 10 YR
es caracteristico de esta poblacién (Munsell, 1975), lo anterior coincide con el tipo de hébitat
donde se encuentra esta poblacion, ya que son suelos arenosos y de color claro (INEGI,
1995). Para las otras poblaciones exceptuando a Guerreo Negro ademds de emplear la tabla

10 YR se utilizo la tabla 7.5 YR lo cual indica un Matiz més elevado con colores mas rojizos
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y amarillentos (Munsell, 1975). La diferencia en color para Guerrero Negro nos lleva a
inferir que esta caracteristica puede ayudar a clasificarla como una poblacion diferente, asi lo
demuestra la grafica de componentes principales, ya que se observa que en particular esta
poblacion se encuentra separada de las otras poblaciones (Fig.5), esto corrobora que la
subespecie a la que pertenecen los ejemplares de esta poblacidon estdn sujetos a una fuerte
presion ambiental, y que puede constituir una unidad subespecifica diferente, ya que segun el
concepto de Lidicker (1962) las subespecies presentan una homogeneidad en caracteristicas
morfoldgicas y genéticas. Los porcentajes de varianza acumulada demuestran que los prieros
tres componenetes explican un 76.51%.

Genética. Los arboles construidos con el criterio de Maxima Parsimonia y Maxima
verosimilitud para 500pb muestran que la poblacion de Guerreo Negro se encuentra separada
del conjunto de las otras poblaciones (Fig.6). Los resultados de Maxima Parsimonia
demuestran para 1140pb la misma topologia (Fig.7), el consenso para estos es mayor lo que
significa que existen relaciones que asocian a los ocho grupos exceptuando Guerrero Negro.

Esto se puede explicar por un posible flujo genético entre las poblaciones cercanas, que
les permite combinar la informacidén genética, sin embargo no es posible separar a las
poblaciones a nivel subespecifico. Alvarez-Castafieda y Patton (2004) sefialan que las
poblaciones de T. bottae al sur de la peninsula presentan una monofilia.

De acuerdo con Bradley y Baker (2001), se considera que especificamente los valores
de distancia genética < 2% son indicativos de una variacion intraespecifica, mientras que los
valores entre 2 y 11% se consideran como poblaciones conespecificas o de especies validas,

mientras que valores > 11% indican especies diferentes. Seglin los resultados obtenidos con
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el indice de distancia K2P podemos identificar que la mayor distancia genética se registra
entre Francisco Villa y Guerrero Negro (3.8 % Tabla 7). Sin embargo estas poblaciones se
encuentran geograficamente muy cercanas, a este respecto Alvarez-Castafieda y Patton
(2004) proponen que entre las tuzas existe un periodo en donde las poblaciones son muy
abundantes y pueden llegar a tener contacto con las poblaciones vecinas, presentando flujo
genético, lo cual podria explicar la poca diferencia entre poblaciones como San Carlos y
Todos Santos que tienen una diferencia de 0.2% aunque se encuentran geograficamente
lejanas (Tabla. 7). En contraposicion las poblaciones de Francisco Villa y Santa Anita tienen
una distancia del 3.3% y son dos poblaciones que estdn alejadas geograficamente, sin
embargo se encuentran dentro del rango de poblaciones coespecificas. El promedio de
distancia genética entre las poblaciones analizadas de cinco zonas incluyendo Baja California
Sur por Alvarez-Castafieda y Patton (2004), muestran una diferencia interpoblacional en Baja
California Sur y las otras estudiadas sefialando una distancia de 0.1563, por otra parte el
promedio de 0.017 equivalente a un 1.7% fue la distancia intrapoblacional que pertenece a 25
poblaciones analizadas del sur de Baja California, estos resultados son muy similares a los
obtenidos en este estudio (Tabla 7).

El anélisis de varianza molecular sefiala que la variacion intrapoblacional es mayor que
entre subespecies. (Tabla 8). La variacién menor se observa entre poblaciones localizadas al
sur de Guerrero Negro, también se observa que la variacion entre las poblaciones por
subespecie es menor. Estos resultados son muy similares a los encontrados por Alvarez

Castafieda y Patton (2004).
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La desviacion a la neutralidad evaluada por la prueba de Fu's Fs, tiene un valor
negativo de —24.5 lo cual sugieren que la poblacion esta siendo afectada por una eventos de
contraccién y expansion poblacional (Alvarez Castaneda y Patton, 2004).

El analisis de las diferencias topoldgicas (prueba de Kishino-Hasegawa) demuestra que
se presentan diferencias significativas entre los arboles evaluados (Tabla. 9). Las variaciones
morfoldgicas estan asociadas a la gran plasticidad fenotipica que presentan las tuzas, en
respuesta a las condiciones ambientales y a la disponibilidad del alimento (Hardy, 1997,
Ingle, 1950; Smith y Patton, 1984; Patton y Brylski, 1987). Las variaciones genéticas
explican la historia evolutiva de la especie (Smith y Patton, 1984). Sin embargo en el caso de
este analisis las caracteristicas morfoldgicas y genéticas de poblaciones de tuzas localizadas
en las tierras bajas de Baja California son diferentes sugiriendo que existe una
hetereogenidad entre dos grupos (sur de Guerrero Negro y Guerrero Negro), por lo que se
puede caracterizan caracterizar dos unidades diferentes.

Conclusiones

Todas las poblaciones estudiadas no presentan una diferencia morfologica que se pueda
observar o registrar, de la misma manera no se observa que la latitud tenga algun efecto en la
variacion de los individuos de poblaciones adyacentes. Por otra parte las diferencias
genéticas son minimas no llegando a diferir entre las subespecies nominales y se tiene que
todas las poblaciones al sur de San Ignacio estdn dentro de una rama monofilética, separadas
de las poblaciones de Guerrero Negro, que se localiza al norte de San Ignacio.

Las poblaciones actualmente son identificadas dentro de seis subespecies, pero los

resultados morfométricos, morfoldgicos y genéticos nos permiten observar la existencia de
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diferencias que puedan ser de gran utilidad para tipificar poblaciones dentro de esta gran area
distinguiendo dos subunidades diferentes. Esto permite proponer que las poblaciones
previamente asignadas a T. b. imitabilis, T. b. litoris, T. b incomptus, T. b. magdalenae,
deben de conocerse bajo el nombre de subespecifico de T. b. anitae. Con base en los
argumentos anteriormente expuestos se considera, que son suficientes para reconocer a la

poblacion de Guerrero Negro (T. b. russeolus) como una subespecie diferente de T. b. anitae.
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\%
FILOGEOGRAFIA Y ESTRUCTURA GENETICA DE LAS POBLACIONES DE
THOMOMYS BOTTAE EN LA PENINSULA DE BAJA CALIFORNIA
Introduccion

El flujo genético y los eventos de vicarianza pueden ser los generadores de
caracteristicas importantes en las poblaciones. Particularmente si los eventos de vicarianza
generan discontinuidades en los modelos de flujo genético debido a la formacion de nuevos
linajes establecido de un lado y otro de la barrera (Brooks y McLennan 1991, Avise, 2000).
Cuando el flujo genético esta restringido de manera espacial entre las poblaciones, es decir
que existe un aislamiento por distancia, la estructura genética asociada a este evento cambia
en funcion de la migracion entre las poblaciones (Wright, 1943; Kimura y Weiss, 1964;
Slatkin, 1993). Para diferenciar los efectos de vicarianza en la estructura genética se requiere
de una interpretacion de la genética de poblaciones y modelos filogeograficos para entender
el proceso evolutivo de muchos taxa.

Las tuzas de la especie Thomomys bottae tienen una amplia distribucion en la
Peninsula de Baja California incluyendo varios tipos de suelo y de vegetacion desde matorral
del desierto hasta bosques de confieras (Patton, 1999). Sin embargo, las tuzas tienen alta
preferencia por las areas abiertas donde los suelos son suficientemente profundos para
mantener su sistema de galerias.

Un concepto basico en la genética y la biologia evolutiva es la capacidad que presenta
un genotipo para dar un fenotipo particular en diferentes condiciones ambientales. La

llamada plasticidad fenotipica les confiere a los organismos que la presentan, un mayor éxito
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en su proceso evolutivo (Bradshaw, 1965). Thomomys es un género que presenta alta
plasticidad fenotipica esto les confiere diferentes caracteristicas tnicas a nivel morfologico
como una diferencia en el tamafio del cuerpo, forma y color del pelaje (Krupa y Geluso,
2000; Patton y Smith, 1990; Trujano-Alvarez y Alvarez Castafieda, 2007; Rios y Alvarez
Castafieda, 2007) a nivel genético podemos encontrar una enorme diferencia en morfologia
cromosoOmica, y con isoenzimas (Patton et al. 1979; Patton y Smith 1990; Ruedi, et al, 1997)

Ecolégicamente también existe una variacion de densidad y dmbito hogarefio de los
individuos (Patton, 1980; Daly y Patton, 1986). La plasticidad fenotipica que poseen las
tuzas ha sido muy importante para los taxénomos y se han reconocido mas de 200
subespecies del género (Hall, 1981; Patton, 1999).

La dispersion de las tuzas es muy dificil, debido a que en la mayoria de los roedores
subterrdneos los movimientos individuales les demanda un alto consumo de energia sumado
a que la probabilidad de moverse a un sitio mas alejado de su madriguera materna y
establecerse en una nueva area es muy baja (Bush et al.,. 2000). Este factor tiene una gran
importancia a nivel de estructura genética, asi como para detectar los limites en el flujo
genético en las poblaciones de T. bottae. Los suelos es otro factor que limita la distribucion
de estos organismos, ya que esta altamente relacionado con la capacidad de excavacion, asi
como con la disponibilidad de recursos alimenticios (Chase et al., 1982; Patton, 1990).

La historia geologica de la peninsula de Baja California esta altamente correlacionada
con la distribucion de la biota a través del tiempo. Existen tres eventos de vicarianza
hipotetizados a partir de estudios algunos vertebrados que separan en grupos bien definidos

segun el evento que haya afectado su poblacion. 1) La transgresion del Golfo de California
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después de su formacion en lo que se conoce como el Paso de San Gorgonio, hace
aproximadamente 3 MA. 2) La formacion del Istmo de La Paz hace 3 MA. 3) La apertura de
un canal marino transpenisular fechado en 1.5-1 MA (Grismer, 1994; Riddle, 2000; Lindell
etal., 2000).

Estos eventos contrastan con la coalescencia de T. bottae en la peninsula estimada en
300,000 (217,000—462,000) afios (Alvarez-Castafieda y Patton, 2004). El objetivo del
presente trabajo es inferir las relaciones filogenéticas de Thomomys bottae y la estructura
genética de esta especie, asi mismo se pretende identificar los factores que afectan la
distribucion y estructura genética en la peninsula de Baja California.

Materiales y métodos

Se utilizaron un total de 174 tejidos que pertenecen a ejemplares colectados en la
peninsula de Baja California y Sur de California. Los especimenes se encuentran depositados
en las colecciones del Centro de Investigaciones Biologicas del Noroeste S.C (CIB) y en el
Museum of Vertebrate Zoology de la Universidad de California (MVZ).

Los procedimientos del laboratorio de extraccion de DNA mitocondrial del higado de
cada uno de los ejemplares y la secuenciacion se siguieron de acuerdo con Trujano-Alvarez y
Alvarez-Castafieda (2007). Las secuencias fueron alineadas y editadas usando Sequencher
ver 3.1 (Gene Codes Corp., Ann Arbor, MI), y se realizé la traduccion a aminoacidos para la
confirmar el alineamiento.

Las secuencias de los individuos se agruparon en 27 localidades de acuerdo con la
subespecie nominal asignada (Patton, 1999), en el caso de las poblaciones del sur que

pertenecen a la misma subespecie nominal se asignaron a una regiéon dependiendo de su
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distribucion (Apéndice III). En la Tabla 1 se muestra el nimero de individuos secuenciados
por localidad. Para descartar los haplotipos redundantes se utilizé el programa Collapse, ver
1.1.(http//:darwin.uvigo.es) Para inferir la filogenia del grupo en este estudio se utilizo el
programa PAUP 4.0b10 (Swofford, 2001) y se aplicaron los criterios de Méxima Parsimonia
(MP), Maxima Verosimilitud (ML) y Distancias Genéticas. Para los analisis de Maxima
Parsimonia a todos los caracteres se les asigno el mismo peso, el arbol mas optimo se
encontr6 mediante una busqueda heuristica, con adicion aleatoria de secuencias, utilizando
1000 pseudoreplicas. Se generd un consenso con la regla del 50% seleccionada en el
programa PAUP 4.b10. Para el analisis de ML el modelo de evolucion fue seleccionado por
el programa Modeltest 2.2.7 (Nylander 2004), las busquedas se realizaron con 100 replicas
cada una. Los valores de Bootstrap considerados fueron de > 50%. Los arboles fueron
enraizados con las secuencias de Thomomys mazama (AF215805), T. talpoides (AF215812),
y de T. monticolus (AF215813).

La inferencia bayesiana se realiz6 utilizando el programa MrBayes 3.0b4 (Ronquist y
Huelsenbeck, 2003), con el modelo seleccionado por el MrModeltest v2 (Nylander 2004) el
algoritmo de busqueda fue con las Cadenas de Markov simulacion Monte Carlo (MCMC)y
se realizaron cuatro corridas las primeras 500 muestras de cada corrida fueron descartadas y
el resto fue analizado para encontrar la probabilidad posterior de los clados. Se gener6 un
consenso con la regla del 50% seleccionada en el programa PAUP 4.0b10 y con los
porcentajes obtenidos se asumio la probabilidad posterior del clado.

Se obtuvieron las distancias genéticas con el indice de Kimura dos parametros con la

finalidad de comparar con los niveles de divergencia para otras especies reportados en otros
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estudios, las distancias obtenidas son dentro de los clados y entre subclados, asi como la
distancia del grupo bottae del sur de California, para comparar con las subespecies presentes
en la peninsula, también se observan las distancias entre el grupo externo y T. bottae de la
peninsula

El programa Arlequin (Schneider et al. 2000) se utiliz6 para graficar la red de
haplotipos, la varianza molecular, pruebas de neutralidad tiempo de coalescencia y
distribucion mistmach. Para construir la red de haplotipos se utiliz6 el “spanning network”
implementado en el programa y la seleccion de haplotipos tinicos por diferencias de pares de
bases, el analisis de varianza molecular (AMOVA) se empled para determinar la diferencia
entre haplotipos de cada una de las regiones, entre regiones y dentro de cada poblacion. Las
prueba de neutralidad de Fu Fs’ test (Fu, 1997) y la D Tajima (Tajima 1989) fue calculada
para evaluar si la poblacion estaba cumpliendo con la neutralidad.

Ambas pruebas estan basadas en el modelo de sitios infinitos sin recombinacion, asi
mismo esta prueba fue utilizada para detectar las desviaciones a la neutralidad causadas por
fuerzas evolutivas, tales como migracion, expansion poblacional o eliminacion selectiva.

Se realizaron graficas de distribucion de diferencias entre los pares de bases
“mistmach” para determinar el comportamiento poblacional. La distribuciéon es multimodal
en muestras con un equilibrio demografico, pero es usualmente unimodal en las poblaciones
que han pasado una expansion demografica (Rogers y Harpending, 1992).

El tiempo de coalescencia fue calculado a partir de la formula T = 2ut donde u es la tasa
mutacion de la secuencia analizada y t es el tiempo generacional basado en el modelo de

“stepwise growth model” implementado en Arlequin (Schneider et al., 2000). Para calcular
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la tau ('), theta inicial (®y), theta final (®,), diversidad nucleotidica (m) y diversidad

haplotidica. La historia demografica de las poblaciones se calculd con una tasa de mutacién

de 1.3x10” (Zheng et al., 2003).
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Resultados

El mejor modelo evolutivo seleccionado fue GTR+1+G —InL = 3489.2827 los
pardmetros del modelo son: proporcion de sitios invariables de I = 0.5615, G = 0.1239, con
sustitucion de bases (A = 0.3016, C = 0.2487, G = 0.1239, T = 0.3218). Solamente 142
caracteres fueron potencialmente informativos. Se encontré una topologia similar de las
relaciones filogenéticas empleando ML y la inferencia Bayesiana asi como con MP.

Las poblaciones de Thomomys bottae de la peninsula de Baja California y del Sur de
California muestra una monofilia en relacion a las poblaciones de T. bottae de California
(Fig. 11, 12, 13). Se observan tres grupos filogenéticos bien diferenciados y relacionados a
tres areas geograficas bien identificadas. El grupo del norte (I) el cual incluye poblaciones
que se encuentran al sur de California, el rango esta definido desde el limite entre México y
Estados Unidos al sur de California. El grupo de la parte media (II) representado por la parte
central y norte de la peninsula de Baja California, desde el limite entre Estados Unidos y
México hasta la region norte del desierto de Vizcaino. En el grupo III se encuentran las
poblaciones del sur del Desierto del Vizcaino hasta la punta sur de la Peninsula de Baja
California incluyendo la Sierra de La Laguna.

Los arboles filogenéticos demuestran dos subclados tanto para el grupo Il como para el
grupo III. Los subclados Ila y IIb comparten un solo haplotipo. El subclado Illa incluye las
poblaciones del norte de la laguna San Ignacio y el subclado IIIb incluye las poblaciones de

la parte sur de la peninsula de Baja California.
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Las distancias genéticas demuestran que la divergencia en T. bottae. Dentro de los

clados son minimas, al igual que entre subclados, sin embargo la distancia con el grupo

bottae es de un 16%, mientras que con el grupo externo es del 21% (Tabla.10).

Tabla.10. Distancia genética promedio entre los Clados (los clados y grupos

corresponden a la figura

Distancia genética

Comparacién

Dentro del Clado 1
Dentro del Clado II
Dentro del Clado II1
Entre Clado II-a, II-b
Entre Clado I1I-a,III-b
Grupo Bottae

Grupo Externo

K-2P
0.016
0.012
0.018
0.017
0.024
0.16
0.21




Discontinuidad de
San Gorgonio
(3 Ma)

—30°

Discontinuidad de
Trasgresion marina de Vizcaino
(1.5a 1 Ma)

——24°

istmo de La Paz
115° (3 Ma)

Discontinuidad del

10°
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Figura 11. Distribucion de hapotipos para las poblaciones de T. bottae utilizadas en los

analisis genéticos (ver Apéndice III para ubicar localidades)
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- Grupo externo
—1 I Thomomys bottae

Fig 12. Arbol consenso a partir del analisis de maxima parsimonia, méxima similitud,
inferencia Bayesiana y andlisis de distancia genética. Los nodos del 1 al 5 representan la
maxima consistencia en las ramas para todas las pruebas realizadas (valores de 100

bootstrap. La linea punteada marca las principales discontinuidades genéticas.
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Fig 13. Arbol de consenso a partir de la inferencia Bayesiana, se observan 3 grupos

bien diferenciados, los niimeros sobre las ramas significan el porcentaje de confianza para

cada relacion, las claves de haplotipos se muestran en apéndice III.
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El numero de sitios polimorficos encontrados fueron 112 (22.4%), 84 son informativos.

La mayoria de los haplotipos estdn limitados a una sola poblacion (151, 86.78%). El

haplotipo presente en un mayor nimero de poblaciones fue el FGMP10 (La Rumorosa,

Laguna Judrez, San Matias y El Rosario). El haplotipo con un mayor numero de especimenes

fue el X55 en el sur de la Peninsula (Fig.14, apéndice III). Las relaciones alternativas se

presentan en el Apéndice II. La red de haplotipos esta dividida en tres grupos bien

diferenciados cada uno asociado a una sola area geografica (Fig. 14 y 15). El analisis

realizado con el programa TSC muestra que los tres grupos son estadisticamente diferentes

(P < 0.05).
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Figura 14. Red haplotipica resultado de la relacion de 120 haplotipos que corresponden

a 174 individuos analizados (500pb) el subindice indica la frecuencia de haplotipos, se

muestran los dos primeros clados. La linea punteada divide entre el subclado a y b del clado

II.
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Figura 15. Red haplotipica resultado de la relacion de 120 haplotipos que corresponden
a 174 individuos analizados (500pb) el subindice indica la frecuencia de haplotipos, La linea

punteada divide entre el subclado a y b del clado III.

El Analisis de varianza molecular (AMOVA) entre los tres grupos muestra una
variacion entre grupos del 64.92%, entre poblaciones dentro del grupo de 9.57% y dentro de
poblaciones de 25.52%, como se puede observar la variacion entre poblaciones es mucho
mas alta que en las otras dos categorias. Este resultado soporta también que hay una
diferencia entre grupos.

Los valores de Fu’s Fs y D Tajima muestran valores de -28.878 y -0.647

respectivamente.
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Al calcular los valores de tau (I') para observar la expansion de las poblaciones con un

intervalo de confianza del 95% donde I'y {poblacion antes de la expansion} y I'; {tamafo de

la poblacidn después de la expansion}. Los parametros estimados para todas las muestras son

de 5.22 con un intervalo de 2.51- 20.16. Asi mismo se puede observar que este pardmetro no

difiere mucho entre los grupos (Tabla 11).

Tabla 11. Parametros genéticos de todas las poblaciones y de cada uno de los tres grupos
generados por los analisis filogenéticos.

REGION

PARAMETROS I Il 1 -1l
No.INDIV. 15 40 119 174
No.HAPLO 11 30 79 120
Div. Genética 0.952+ 0.0403 0.9729+ 0.0182 0.982+ 0.051 0.990+ 0.026
Div. Nucleotidica 0.0135+ 0.007 0.010+ 0.005 0.017+ 0.008 0.031+ 0.015
Diferencia De Pares 6.742+ 3.36 5.312+ 2.640 8.66+ 4.031 15.513+ 6.960
FU's Fs -2.194 -13.175 -24.57 -28.878
Tajima -0.909 -1.341 -1.219 -0.647
T 11.996 411 9.378 5.22
T inferior 5.203 1.527 6.21 2.519
T superior 21.121 11.957 12.254 20.166
® 0.004 2.433 0.005 14.131
Ooinferior 0.000 0.000 0.000 0.000
Oosuperior 6.350 9.230 2.510 35.860
0, 10.889 23.418 89.136 274.062
O1inferior 5.396 12.968 57.407 38.523
O 1 superior 163.701 6618.418 6635.386 3899.62

El tiempo generacional se calculo con la formula t = 2ut, los célculos nos indican que

la coalescencia entre poblaciones es del 200,769 afios con un intervalo de 96,538 y 775,384

anos.

Basado en la distribucién de pares de bases (mismatch) cada uno de las estimaciones

realizadas coincide con la distribucion teérica de Poisson (Fig. 16). Los resultados entre el
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modelo empirico y el simulado muestran una expansion de las poblaciones de T. bottae en la

Peninsula de Baja California.
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Figura 16. Se muestra la distribucion de pares de bases, en el Clado I se observa que la

poblacion esta en equilibrio, el clado IT y III demuestran una clara expansion poblacional.

Discusion

Existe una gran controversia con respecto a la distribucion de la fauna y la historia
geolodgica de la peninsula de Baja California. Sin embargo muchas de esas hipotesis estan
soportadas por una distribucion hipotética de la fauna en donde existe una marcada
interrupcion en el flujo genético de las poblaciones dividiéndolas en dos partes que
geograficamente se identifican como parte norte y sur de la peninsula. Sin embargo, para
comprender esto es necesario conocer la historia geoldgica y los procesos que han ocurrido
en la Peninsula. La peninsula de Baja California se separd del continente por la apertura y
desarrollo del Golfo de California durante el Neogeno hace 5.5-1.8 MA (Upton y Murphy,
1997; Riddle, et al,. 2000). En el Plioceno (3 MA) el Golfo de California se extiende en una
transgresion marina hacia el norte en lo que se conoce como el Paso de San Gorgonio, en
Riverside y el suroeste de Arizona (Grismer, 1994). Otro proceso muy significativo para la
peninsula fue el aislamiento de las poblaciones en la region del Cabo resultado de un canal

marino en el istmo de La Paz hace 3 MA (Upton y Murphy 1997). El altimo proceso inferido
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por el andlisis de DNA mitocondrial en diferentes vertebrados demuestra que existio otra
transgresion marina en la parte media de la peninsula muy cerca de lo que hoy conocemos
como el desierto del Vizcaino que esta fechado de 1.6 -1.0 MA (Upton y Murphy, 1997;
Grismer, 1994; Aguirre, 1999; Reginos, 2005; Recuero, 2006, Rodriguez-Robles y De Jesus-
Esco, 2000; Lindell, 2006). Sin embargo, existe una gran carencia de evidencias fosiles que
puedan soportar este ultimo evento (Murphy y Aguirre Ledn, 2002). Por otra parte los datos
paleontologicos resultado del estudio de invertebrados con concha asi como, datos del
proceso de sedimentacién marina en el 4rea de sugieren el canal marino se presento en el
area de Santa Rosalia que hace 7.1 £ 0.05 MA (Fig. 11--Holt, et al., 2000). Usando
sedimentos marinos y estudio de los basaltos sugieren que el canal marino se presento en el
Mioceno tardio en el area de la Laguna de San Ignacio (Helens y Carrefio 1999; Carrefio y
Helens, 2002). Estos datos coinciden con el tiempo de divergencia de cuatro especies de
lagartijas. A finales del Plioceno ocurrieron muchos cambios climaticos que también pueden
ser un factor que afecta la distribucion de las especies y quiza esto también haya tenido un
impacto en la biogeografia de las especies en la Peninsula. Durante los ciclos climaticos del
pleistoceno las especies se distribuian en zonas mas mésicas y durante los cambios generados
en los periodos interglaciares el proceso de aridificacion aumentd y la distribucion de
especies en la peninsula se realizé hacia las zonas aridas generadas (Recuero 2006; Taberlet
etal., 1998).

El tiempo de coalescencia calculado para T. bottae en la peninsula de Baja California
muestra una edad de 200,769 (96,538—775,384) similar a lo registrado por Alvarez-

Castafieda y Patton (2004), en este estudio se reporta un tiempo de coalescencia entre las
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poblaciones del sur de la peninsula en 300,000 (217,000-462,000). El tiempo de coalescencia
estimado para el clado III es de 360,692 (238,846 -- 471,307), y para parte media es de 158,
076 (58,730 -- 459,884 ---Tabla.11). El promedio de el tiempo generacional en las tuzas es
de un afio (Alvarez-Castafieda y Patton, 2004). Si consideramos que al emplear la formula de
coalescencia con los datos obtenidos en este estudio, el clado II es el mas antiguo y si
retomamos la fecha del evento de transgresion marina mas reciente que es el del canal
marino en la zona del Vizcaino, nuestros resultados tienen una diferencia de 528,000 anos
con respecto a la edad mas reciente del canal estimada en 1 MA, por tal motivo se considera
que el evento de transgresion no afecta la distribucion de linajes de T. bottae en la parte
media de la peninsula.

Por otra parte al observar los tres linajes monofiléticos de T. b. bottae obtenidos con
MP, ML e Inferencias Bayesianas (Figs. 11, 12, 13 )muestran tres grupos diferenciados y con
una estructura geografica definida, aunque hay algunas poblaciones como las de la parte
central que podemos relacionarlas con el grupo del sur, sin embargo la separacion de clados
entre la parte norte y la parte sur de la peninsula se observa de la misma forma que se ha
documentado la interrupcion genética debido al efecto vicariante ocurrido (canal marino del
Vizcaino), aunque algunos autores sefialan que esta division entre clados e interrupcion del
flujo génico esta relacionada mas con los procesos climdticos ocurridos en el Pleistoceno
(Recuero, 2006).

Los haplotipos incluidos en el Clado I presentan una extension que incluye haplotipos
de las poblaciones del Sur de California y de la parte norte de Baja California, la vegetacion

en esta zona incluye algunos bosques de pino. El Clado II representado por haplotipos de la
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parte norte de la peninsula en la zona que se conoce como la region de California que incluye
las Sierras de Judrez y San Pedro Martir. Asi mismo este clado incluye haplotipos de
poblaciones que se encuentran al sur del Desierto del Vizcaino y algunos de la parte norte.
Los analisis filogenéticos demuestran que existen dos divisiones principales localizadas entre
clados. La primera separacion, relacionada con el evento geoldgico en el Plioceno y
principios del Pleistoceno (canal marino Paso de San Gorgonio) ocurrié hace 3 MA coincide
con la separacion de linajes en otros vertebrados (Upton y Murphy, 1997; Grismer, 1994;
Riddle et al., 2000), geograficamente se relacionan a la parte norte de la peninsula y el Sur de
California. Sin embargo, este evento es mas antiguo que la edad calculada para T. bottae en
la peninsula que apenas si tiene 0.5 MA. El segundo rompimiento o segunda division es entre
la parte media y el sur de la peninsula donde se ha relacionado en otros vertebrados con la
presencia de un canal marino que dividio la peninsula en dos partes datado de 1-1.8 MA.

Los resultados demuestran que Thomomys tiene una coalescencia muy reciente, por lo
cual este evento tampoco explica la division entre norte y sur de la peninsula observado en
las tuzas, sin embargo una posible explicacion es que el clado Ila tuvo un aislamiento y en un
periodo reciente tuvo una expansion que le permitid llegar hasta las poblaciones que se
representan en el Clado IIb. En el clado sur también podemos observar subclados donde se
representantantes del Clado IIb a los haplotipos localizados al norte de la Laguna de San
Ignacio, la cual hasta hoy puede ser una barrera que divide las poblaciones. Estudios
moleculares con artropodos, aves mamiferos y reptiles demuestran que la division genética
que provocd el canal marino transpeninsular se localiza en la Laguna de San Ignacio

(Gatenbein et al., 2001; Lawlor et al., 2002; Murphy y Aguirre- Ledn, 2002; Riddle et al.,
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2000; Zink et al., 1997), mientras que de la misma manera se ha demostrado que en la parte
sur existe una division genética localizada en el istmo de La Paz (Aguirre-Ledn et al., 1999).
Las relaciones entre los haplotipos son mejor entendidas visualizando la red de
haplotipos. La red de haplotipos demuestra que existen haplotipos de diferentes origenes
filogenéticos con la misma distribucién como se puede observar en el clado I y II, donde los
haplotipos de las poblaciones de San Diego-Rumorosa (F), Laguna Juarez (G), Ojos Negros
(D) se encuentran relacionados con las poblaciones del Sur de California (Fig. 12). Para el
caso de el clado I y clado III se pueden observar que existe un haplotipo que se encuentra en
las poblaciones de Laguna Juarez (G) y Guerrero Negro (U) cuya distancia es de
aproximadamente 500 Km. Por otra parte en el caso del clado II que representa a la parte
media y el clado III del sur; se encuentran los haplotipos de las poblaciones de Catavinia (R),
San Fernando (Q) y San Matias (M) que geograficamente corresponderian a poblaciones del
la region media en el Clado del Sur, este evento de coexistencia de haplotipos esta muy
relacionado con la division genética de otros grupos hipotetizada en la parte media. Sin
embargo, debido a que las poblaciones de T. bottae recientemente pasaron por un evento de
coalescencia, podemos sugerir que hay una expansion y contraccion de la especie como lo
habia descrito (Alvarez-Castaneda y Patton, 2004). Por otra parte la red de haplotipos nos
muestra que la region del sur es muy variable y esto indica que la poblacion es relativamente
reciente (Fig. 15), ya que existe un nimero unitario entre la mayoria de los haplotipos de esta
region. Lo cual tiene como posible explicacion que los individuos de que presentan estos
haplotipos son tan jovenes que aun no podemos detectar su migracion o expansion mas alla

del area geografica donde se generaron los nuevos haplotipos (Freeland, 2005). Este
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fendomeno relacionado con las migraciones de los individuos, se ha reflejado en codornices y
otras pequefias aves, ya que se ha demostrado que las poblaciones del Sur son muy variables,
lo cual tiene una relacion con las migraciones recientes de Norte a Sur por lo cual las
poblaciones presentan una alta variacion en las zona surefias que en el norte (Zink et al.,
1987, 2002).

Dentro de las consideraciones que se deben tomar en cuenta al interpretar la red de
haplotipos podemos observar que el haplotipo méas abundante y por lo tanto mas antiguo esta
representado en las poblaciones del norte de la peninsula de Baja California (Fig.14
Apéndice III), lo cual nos permite inferir que los haplotipos se dispersaron de Norte a Sur,
esto implica que las poblaciones no pudieron ser afectadas por el efecto vicariante del canal
marino en la parte media, debido a que las poblaciones del sur tienen son mds recientes que
el canal marino y se ha documentado que desde hace un millon de afios la estructura de la
peninsula es la misma que se conoce actualmente (Grismer, 2001).

Los resultados de la prueba de neutralidad son los siguientes para T. bottae Fu (-28.87)
y D Tajima (-0.64), lo cual puede ser interpretado como una expansion el mismo caso se
tiene para los Clados II y III. Sin embargo, para el Clado I los valores son menores y al
observar las graficas de la distribucion de las diferencias entre las bases el modelo generado
demuestra que existe una estabilidad en este grupo, resultados similares se han encontrado en
otros vertebrados (Recuero, 2006). Esto indica que posiblemente la poblacion este pasando
por un equilibrio, por otra parte las graficas de los grupos II y III demuestran una clara

expansion, por lo que existe un flujo genético continuo dentro de las poblaciones (Fig. 16).
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El analisis de varianza realizado para los tres grupos muestra una varianza del (64.9%),
mayor que las diferencias dentro de las poblaciones. Lo que significa que los grupos son
significativamente (P < 0.05) diferentes. Aunque en otros estudios se ha demostrado que la
variacion entre las poblaciones del sur es mayor dentro de las poblaciones (Alvarez
Castafieda y Patton, 2004; Trujano-Alvarez y Alvarez Castafieda, 2007), cuando se aumenta
la muestra poblacional los resultados son que la diferencia dentro de las poblaciones es
menor.

Taxonomia del grupo.

La especie Thomomys bottae presenta una elevada plasticidad fenotipica, por lo que se
han identificado un gran numero de unidades subespecificas, sin embargo, estas
nominaciones se han realizado con base en caracteristicas morfologicas. En este estudio al
comparar las distancias genéticas obtenidas con el Indice de Kimura se observa que la
divergencia dentro de las unidades identificadas (Clados) es menor al 2%. Sin embargo para
los subclados I1la y IIIb la distancia es de 2.4% (Tabla. 10), este resultado se debe tomar con
cautela, aunque existe una separacion de las poblaciones que pertenecen a estos subclados
por una barrera geografica (Laguna de San Ignacio), lo cual facilita la interrupcion del flujo
genético. Se considera que la distancia genética < 2% son indicativos de una variacion
intraespecifica, mientras que los valores entre 2 y 11% se consideran como poblaciones
conespecificas o de especies validas, mientras que valores > 11% indican especies diferentes
(Bradley Baker, 2001).

Por lo tanto para la especie T. bottae de Baja California se reporta una variacion

infraespecifica entre sus poblaciones, y se identifica que las poblaciones del grupo bottae de
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California son una especie diferente a T. bottae de la peninsula. Los estudios realizados en
variacion morfolégica y genética con las poblaciones del Sur de la peninsula de Baja
California (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda 2007; Rios y Alvarez-Castafieda, 2007)
demuestran la existencia de una unidad subespecifica en esta zona, con base en el concepto
de subespecie propuesto por Lidicker (1962), por lo tanto los resultados de ambos trabajos
consideramos unicamente cuatro subespecies para peninsula de Baja California T. b.

altivallis, T. b nigricans T. b. russeolus, y T. b. anitae.
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Conclusion

Al evaluar a un nivel genético las poblaciones de T. bottae en la peninsula podemos
identificar que los eventos geoldgicos que han ocurrido, no demuestran un efecto directo en
la estructura genética de estas poblaciones, debido a que la edad de coalescencia de la
especie es menor al tiempo que, se ha hipotetizado han ocurrido estos eventos por lo que en
este trabajo se proponen tres diferentes hipdtesis arrojadas después de los resultados de este
estudio y que pueden ser cuestionadas en un futuro:

a) Los eventos de vicarianza ocurrieron en un periodo muy reciente al actualmente
fechado.

b) El reloj molecular de T. bottae puede ser diferente al de las especies que se han
utilizado para comprobar las hipotesis de vicarianza.

c¢) La distribucion de la especie puede ser afectada por otros procesos diferentes a la
vicarianza. Sin embargo, el flujo genético se interrumpe en los mismos sitios donde se
propone existieron las barreras con otros vertebrados, por esta razon se debe estudiar con
mas a detalle estos puntos de rompimiento genético, implementado diferentes marcadores y
desde diferentes disciplinas bioldgicas que nos den un panorama mads acertado de lo que
ocurre en estas zonas.

Taxonomicamente se reconocen cuatro subespecies para T. bottae en su area de
distribucion. T. b. altivallis para la parte Sur de California, T. b. nigricans para el norte del
Vizcaino y la parte serrana del Norte de la peninsula hasta el limite con California, T. b.
russeolus para la region del Vizcaino y el limites se encuentra en la Laguna de San Ignacio y

T. b. anitae para la region sur del La Laguna de San Ignacio hasta la region del Cabo.
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VI

Discusion general

La Filogeografia y la genética de poblaciones nos permiten inferir el proceso por el
cual un grupo de organismos comparte una historia comun y los factores que afectan esta
historia a lo largo de su evolucion (Avise, 2000, Templeton, 2001). El estudio de las
relaciones genealogicas entre los organismos esta dirigida a estimar un ancestro comun e
identifican unidades taxonomicas distintas con base en las relaciones de parentesco que se
presentan en los organismos.

Como un primer punto de discusion en este trabajo abordaremos las cuestiones
taxonomicas del grupo de poblaciones de T. bottae distribuidas en las tierras bajas de Baja
California Sur.

Se reconoce que antiguamente cuando se describieron los primeros ejemplares de T.
bottae en las diversas zonas de la peninsula, se recolectaban pocos ejemplares en una area
muy restringida y en ocasiones los ejemplares colectados no eran adultos (Patton, 1999). Con
base en las colectas realizadas en este estudio las poblaciones estan presentes en regiones
donde antes no se tenian registradas por lo que se llega a ampliar el registro de T. bottae s en
la peninsula de Baja California.

La plasticidad fenotipica que presenta T. bottae es muy alta, sin embargo para el caso
de las tierras bajas el empleo de un indice taxondmico de similitud nos muestran que no hay
una amplia diferencia entre las medidas craneales de las poblaciones adyacentes, esto implica

que existe una elevada similitud entre las poblaciones que se encuentran geograficamente
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cercanas (Ej. El Triunfo y La Paz). Si bien, las unidades subespecificas de T. bottae estan
basadas en una variacion morfologica como color del pelaje y caracteristicas craneales, asi
como localizacion geografica (Hall, 1981; Patton, 1999). Las poblaciones analizadas en el
presente trabajo pertenecen nominalmente a seis subespecies. Sin embargo, los analisis con
el indice taxondmico no permiten observar un agrupamiento geografico que identifiquen una
facil separacion de las unidades infraespecificas.

Para el caso del andlisis craneométrico relacionado con la latitud, se observa que no
hay una diferencia significativa entre las poblaciones, que nos permita considerarlas como
unidades infraespecificas diferentes (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda, 2007). En
algunos estudios en California se han enfocado a identificar alguna estructura morfoldégica en
las subespecies que este relacionada con una zona geografica especifica, y de esta manera
considerarlas como unidades evolutivas independientes (Smith y Patton, 1988). Para el caso
de las poblaciones distribuidas en las tierras bajas en Baja California Sur, no podemos
encontrar ese patron porque son muy similares.

Otra caracteristica morfoldgica importante es la coloracion; para el caso de las tuzas
del sur de la peninsula no se encontr6 una diferencia que nos ayude a discernir entre
poblaciones, aunque se ha mencionado que entre las tuzas la coloracion en general se
encuentra en un gradiente de oscuro en las zonas donde el suelo es muy himedo y claro (de
gris a blanco) en zonas arenosas (Patton, 1999). T. bottae en Baja California Sur tiene colores
similares a la coloracién del habitat donde se encuentran, como suelos arenosos de textura
media gruesa con una capa superficial de color claro (INEGI, 1995), lo que concuerda con

que existe una relacion entre el color de suelo y el de los individuos que habitan estos como
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una adaptacion antipredatoria (Kruppa y Geluso, 2000), ademas otra adaptacion es que los
colores palidos los presentan especies que habitan el desierto, y funcionalmente se le ha
considerado porque es un color que permite reflejar la luz en ambientes muy calientes como
las areas desérticas (Caro, 2005). Aunque este fenomeno no se ha reportado para otras
especies de tuzas como las del género Orthogeomys, ya que en ese caso se considera que es
un proceso estocasticos que afecta a la poblacion (Hafner et al., 1987). El habitat y los
procesos adaptativos pueden ser las causas de las coloraciones registradas para la poblacion
de Guerrero Negro, que presenta colores mas claros (Munsell, 1975), lo anterior coincide con
el tipo de habitat donde se encuentra esta poblacion, ya que son suelos arenosos y de color
claro mas claros que los del Sur (INEGI, 1995). Esta diferencia en color la hace diferente a
las demas poblaciones estudiadas lo que nos lleva a inferir que esta caracteristica puede
ayudar a clasificarla como una poblacion diferente, asi lo demostraron los analisis
estadisticos presentados en la parte I de esta tesis con esto se corrobora que la subespecie a la
que pertenecen los ejemplares de esta poblacion mantienen una relacion estrecha con la
presion ambiental, y puede ser identificada como una unidad subespecifica diferente a las
demas poblaciones.

Con base en los resultados filogenéticos se puede describir una monofilia muy bien
definida para los ejemplares de las poblaciones colectadas en las tierras bajas, desde el sur
del Desierto del Vizcaino hasta la region del Cabo, lo que se puede atribuir a una
consecuencia directa de la existencia de un flujo genético continuo en esta amplia region lo

cual coincide con lo registrado por (Alvarez-Castafieda y Patton, 2004). Aunque hay que
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considerar que la monofilia no necesariamente es el resultado de flujo continuo, sino que
puede ser derivado de un origen comun de las poblaciones,

De acuerdo con Bradley y Baker (2001), se considera que especificamente los valores
de distancia genética para la identificacion taxondmica de mamiferos menores al 2% son
indicativos de una variacidon intraespecifica, mientras que los valores entre 2 y 11% se
consideran con una elevada probabilidad poblaciones conespecificas o de especies validas,
mientras que valores mayores al 11% indican especies diferentes. Segin los resultados
obtenidos con el indice de distancia Kimura dos parametros, podemos identificar que la
mayor distancia genética se registra entre Francisco Villa (localizado al sur del desierto del
Vizcaino y Guerrero Negro (3.8 %). Sin embargo estas poblaciones se encuentran
geograficamente muy cercanas, a este respecto Alvarez-Castafieda y Patton (2004) proponen
que entre las tuzas existe un periodo en donde las poblaciones son muy abundantes y pueden
llegar a tener contacto con las poblaciones vecinas, presentando flujo genético, sin embargo
estas poblaciones mantienen una relacion coespecifica (Bradley y Baker, 2001). El promedio
de distancia genética entre las poblaciones analizadas de zonas bajas de Baja California Sur
tiene una diferencia interpoblacional de 0.1563 (15 %), con respecto a las poblaciones
estudiadas por Alvarez-Castafieda y Patton (2004) las cuales presentaron 1.7%. de diferencia.
Con base en estos resultados se reconocen como validas a T. b. anitae y T. b. russeolus,
proponiendo una reduccién de subespecies nominales en la Region de las tierras Bajas de
Baja California.

Al abordar las cuestiones a un nivel mds amplio y considerando las inferencias

filogeograficas con otras especies de vertebrados en la peninsula en lo siguiente se realiza un
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analisis de la distribucion de los linajes de Thomomys bottae en la peninsula y su relacion
con la historia geologica en la misma.

La presencia y distribucion de la biota en la peninsula de Baja California esta
altamente relacionado con los factores geoldgicos que ha sufrido la misma, a partir de esta
estrecha relacion se han hipotetizado diversos modelos que pretenden dar sugerir una
explicacion a la distribucion de la fauna en la peninsula

La mayoria de las hipotesis estan soportadas por una distribucion hipotética de la
fauna en donde existe una marcada interrupcion en el flujo genético de las poblaciones
dividiéndolas en dos partes que geograficamente se identifican como parte norte y sur de la
peninsula. La historia geoldgica y los procesos que han ocurrido en la peninsula se dividen
en 1) Separacion de la peninsula del continente datado en 5.5-1.8 MA (Upton y Murphy,
1997; Riddle et al., 2004). 2) Transgresion marina del Golfo de California en la porcion norte
de la peninsula en lo que se conoce como el Paso de San Gorgonio en Riverside y el suroeste
de Arizona fechado hace 3 MA (Grismer, 1994). 3) Otro proceso muy significativo para la
peninsula fue el aislamiento de las poblaciones en la region del Cabo resultado de un canal
marino en el istmo de La Paz hace 3 MA (Upton y Murphy, 1997; Aguirre 2006). 4) El
ultimo proceso inferido por el analisis filogenéticos en diferentes vertebrados demuestra que
existio otra introgresion marina en la parte media de la peninsula muy cerca de lo que hoy
conocemos como el desierto del Vizcaino que esta fechado de 1.6 -1.0 Ma (Upton y Murphy,
1997; Grismer, 1994; Aguirre, 1999; Rodriguez-Robles y De Jests-Esco, 2000; Reginos,
2005; Recuero, 2006, Lindell et al., 2006). Sin embargo, existe una gran carencia de

evidencias fosiles que puedan soportar este ultimo evento (Murphy y Aguirre Ledn, 2002).
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Existe para este evento diferentes propuestas del origen de este este fendmeno. Los estudios
con sedimentos marinos y basaltos en esta zona geografica, sugieren que el canal marino se
presento en el Mioceno tardio en el area de la Laguna de San Ignacio (Helens y Carrefio,
1999; Carrefio y Helens, 2002). Estos datos coinciden con el tiempo de divergencia de otros
vertebrados (Zamudio y Greene, 1997). Como otra sugerencia al entendimiento de la
distribucion de especies en la peninsula estan los cambios climaticos que ocurrieron en el
Plioceno, ya que durante este periodo los organismos ocupan ambientes mésicos que con la
aridificacion posterior las distribuciones se dirigen hacia los nuevos ambientes aridos
(Recuero, 2006; Taberlet et al., 1998).

Con los resultados obtenidos para T. bottae y con base en los analisis filogenéticos y
la inferencia Bayesiana hay tres grupos diferenciados y con una estructura geografica
definida. La separacion de clados entre la parte norte y sur de la peninsula se observa de la
misma forma que se ha documentado la interrupcion genética de algunas poblaciones de
vertebrados, debido al efecto vicariante ocurrido (canal marino del Vizcaino).

Aunque la divisidon entre grupos coincide con los eventos vicariantes, el tiempo de
coalescencia calculado para Thomomys bottae en la peninsula de Baja California muestra una
edad de 200,769 (96,538 -- 775,384) similar a lo registrado por Alvarez-Castafeda y Patton
(2004), en este estudio se reporta un tiempo de coalescencia entre las poblaciones del sur de
la peninsula en 300,000 (217,000 -- 462,000). Mientras que la coalescencia estimada para el
clado III es de 360,692 (238,846 -- 471,307), y para la parte media es de 158, 076 (58,730 --
459,884). Si consideramos que en este estudio el calculo realizado para el mas antiguo de los

grupos es de 471,307 afios, si retomamos la fecha del evento de transgresion marina mas
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reciente que es el del canal marino en la zona del Vizcaino, nuestros resultados tienen una
diferencia de 528,000 afios con respecto a la edad del canal estimada en 1 MA, por tal
motivo se considera que el evento de transgresion no afecto la distribucion de linajes de T.
bottae en la parte media de la peninsula.

Las relaciones filogenéticos a escala poblacional son mejor visualizadas si se
consideran a los haplotipos presentes en la poblacion, por lo que la red de haplotipos nos
ofrece un panorama en tiempo y espacio para poder visualizar el proceso de variacion entre
poblaciones. La red de haplotipos demuestra que existen haplotipos de diferentes origenes
filogenéticos con la misma distribucion ejemplo de esto lo representan las poblaciones de
San Diego-Rumorosa (F), Laguna Juirez (G), Ojos Negros (I), ya que se encuentran
relacionadas con haplotipos de las poblaciones del Sur de California. Por otra parte se
encontraron haplotipos en regiones geograficamente distantes pero relacionadas
genéticamente como es el caso de las poblaciones de Catavifia (R), San Fernando (Q) y San
Matias (M) que geograficamente corresponderian a poblaciones del la regiéon media, pero su
relacion es con el Clado del Sur se observa en la red de haplotipos, esta coexistencia de
haplotipos esta muy relacionada con la posible interrupcion del flujo genético. Sin embargo,
debido a que las poblaciones de T. bottae recientemente divergieron podemos sugerir que
hay una expansion y contraccion de la especie como lo habia descrito (Alvarez-Castafieda y
Patton, 2004). Por otra parte la red de haplotipos muestra que las poblaciones de la region del
sur son muy variables y esto indica que la poblacion es relativamente reciente, ya que existe
un numero unitario entre la mayoria de los haplotipos de esta region, la posible explicacion

de que los individuos que presentan estos haplotipos son tan jévenes que aun no podemos
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detectar su migracion o expansion mas alla del area geografica donde de generaron los
nuevos haplotipos (Freeland, 2005). El haplotipo més antiguo esta representado en las
poblaciones del norte de la peninsula de California, posiblemente la dispersion de individuos
se ha realizado de Norte a Sur. Este hecho nos permite hipotetizar que las poblaciones de T.
bottae tuvieron una migracion muy reciente y no fueron afectadas por los eventos de
vicarianza, ya que se ha documentado que desde hace un millén de afios la estructura de la
peninsula es la misma que se conoce actualmente (Grismer, 2001). Con los resultados de la
prueba de neutralidad para cada una de las poblaciones, se observa la reciente coalescencia
en la peninsula y un proceso que esta afectando a las poblaciones interpretado como una
expansion, sin embargo existe una excepcion encontrada para las poblaciones del Norte, al
parecer esta poblacion se observa en un equilibrio, los niveles bajos obtenidos con la prueba
de Fu y Tajima presentados en este grupo y la grafica obtenida a partir de la diferencia de
bases sugieren una distribucion diferente a la de Poisson relacionada con las poblaciones en
expansion.

La variacion entre las poblaciones del sur es mayor dentro de las poblaciones
(Alvarez—Castaﬁeda y Patton, 2004; Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda, 2007), sin
embargo en este estudio se aumento la muestra poblacional y la variacidn intrapoblacional es
menor.

Taxonomia del grupo.

De manera general existe una diferencia mayor al 16 % entre los especimenes del sur
de California que pertenecen al grupo bottae, asi como de los ejemplares del sur de

California y de Baja California, considerando los porcentajes de diferencia a nivel especifico
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senalados por Bradley y Baker (2001) se pueden considerar como una especie diferente de T.
bottae, ya que estos resultados son similares a los encontrados en la revision taxonémica del
complejo umbrinus-bottae por Alvarez-Castafieda (en prensa). Estudios realizados con el
genero Cratogeomys, se reconoce una variacion especifica en este genero con un 11.07%
(Haffner, 1987)

Por otra parte con base en el concepto propuesto por Lidicker (1962), y de acuerdo
con los estudios realizados en variacion morfologica y genética con las poblaciones del Sur
de la peninsula de Baja California (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda 2007, Rios y
Alvarez- Castafieda 2007) se consideran cuatro subespecies nominales para el sur de
California y la peninsula de Baja California T. b. altivalis, T. b. nigricans T. b. russeolus T.

b. anita.
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VI
Conclusion

Determinar la variacion morfolégica y genética entre las poblaciones de
Thomomys bottae distribuidas en Baja California Sur.

Se concluye que existen 2 grupos bien definidos que presentan una variacion
morfoldgica y genética el primero lo constituyen las poblaciones localizadas desde el Sur de
la Laguna de San Ignacio hasta la region del Cabo incluyendo la sierra de La Laguna. El
segundo incluye las poblaciones localizadas al Norte de la laguna de San Ignacio en la region
de Vizcaino.

La variacion morfologia es diferente, sin embargo existe una mayor variacion a nivel
intrapoblacional, que interpoblacional. Genotipicamente las poblaciones del Desierto del
Vizcaino varian con relacion a las poblaciones localizadas al sur.

Inferencia de las relaciones filogenéticas de las poblaciones de Thomomys bottae en
Baja California Sur.

Las relaciones entre las poblaciones de Thomomys bottae en Baja California Sur. Se
asocian a dos unidades monofiléticas, la primera agrupa a las poblaciones al sur de La laguna
de San Ignacio y el segundo a las del Norte de la misma zona.

Validez taxonémica de las subespecies de Thomomys bottae distribuidas en Baja
California Sur.

Se identificaron dos unidades subespecificas con base en la variacion morfologica y
genética, estas unidades son: Thomomys bottae anitae, como subespecie putativa de las

poblaciones localizadas en las tierras bajas de Baja California Sur, desde el Sur de La laguna
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de San Ignacio hasta la region del Cabo. Thomomys bottae russeolus, subespecie putativa de
las poblaciones de Guerrero Negro incluyendo la region del Vizcaino.

Inferir las relaciones filogenéticas existentes entre las poblaciones de la especie
Thomomys bottae en la Peninsula de Baja California.

Se identificaron tres grupos monofileticos para las poblaciones de Thomomys bottae
en la Peninsula de Baja California, estos tres grupos se encuentran geograficamente
diferenciados el primero en el Sur de California, el segundo en la parte Media-Norte de la
peninsula, y el tercero en el sur.

Evaluacion de la estructura genética de Thomomys bottae en la peninsula de
Baja California.

La estructura genética de T. bottae indica que las poblaciones en la peninsula son
recientes, y se encuentran en un proceso de expansion poblacional, mecanismo por el cual
existe una dispersion de la informacion genética a lo largo de la distribucion de la especie.

Identificar si los efectos vicariantes generados por los procesos geoldgicos que ha
sufrido la peninsula han afectado la estructura genética de Thomomys bottae

Al evaluar a un nivel genético las poblaciones de T. bottae en la peninsula podemos
identificar que los eventos geologicos que han ocurrido no demuestran un efecto directo en la
estructura genética de estas poblaciones, debido a que la edad de coalescencia de la especie
dentro de la peninsula es menor al tiempo que se ha hipotetizado han ocurrido los eventos
vicariantes. Sin embargo a pesar de la reciente coalescencia de la especie en la peninsula se

observaron rompimientos genéticos en los sitios donde existido una barrera geografica. La
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posible causa de esta interrupcion hasta ahora es desconocida, lo cual implica un estudio mas
intenso y con otros métodos moleculares y ecoldgicos en estas zonas.

Reconocer la validez taxondmica de las unidades infraespecificas de Thomomys
bottae distribuidas en la peninsula de Baja California

Las implicaciones taxonomicas resultado de la evaluacion tanto la variacién
genética, relaciones de filogenia y la estructura poblacional de T. bottae se reconoce que
existen cuatro subespecies putativas T. b. altivallis para la parte Sur de California, T. b.
nigricans para el norte del Vizcaino y la parte serrana del Norte de la Peninsula hasta el
limite con California, T. b. russeolus para la region del Vizcaino y hasta la Laguna de San
Ignacio por ultimo se considera a T. b. anitae para la region sur del La Laguna de San

Ignacio hasta la region del Cabo.
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APENDICE |

1. EL TRIUNFO (& , @ 31) El Carrizal, El Carrizal, 390 km S, El Triunfo, La
Pimientilla. 2. TODOS SANTOS (& 96) Todos Santos, Migrifio 3. SANTIAGO (& 29)
Caduaiio, Rancho la Mision, Santiago, Las Cuevas, La Ribera. 4. SANTA ANITA (& 210)
10 km N San José del Cabo, San José del Cabo, Santa Anita. 5. LA PAZ (3 920) Punta
Conejo, San Pedro, El Cien, La Paz, El Centenario, Rancho el Potrero, Reforma Agraria,
Punta Coyote. 6. CONSTITUCION (& 924), El Médano, Constitucion, Arroyo Santa Rita, 5
Km Lépez Mateos. 7. SAN CARLOS (J, 216) San Buto, 3 km E Puerto San Carlos. 7 Km
N Puerto San Carlos, Lopez Mateos. 8. FRANCISCO VILLA (& 913) Los laureles, Loma
Linda, Las Jarillas, 8.5 Km N Cd. Insurgentes, 19 km N Constitucion. 9. GUERRERO
NEGRO (& 952) Emiliano Zapata, Ejido Lagunero, Guerrero Negro, Rancho el Vergel, San
Evodio, Valladares, Santa Teresita.

Figura Ia. Representa las nueve poblaciones de Thomomys bottae en Baja California Sur analizadas

en este estudio (ver Apendice I para cada nombre de poblacion)



APENDICE I

Medidas craneales consideradas para los analisis morfométricos
. Longitud nasal (LO)

. Longitud Basilar de Hesel (Lb)
. Ancho Zigomatico (AZ)
. Ancho Mastoideo (AM)

—

. Constriccién Interorbital (CI)

. Longitud Rostral (LR)

. Longitud Nasal (LN)

. Ancho Rostral (AR)

. Longitud Nasal (LN)

10. Hilera de dientes Maxilar (HDM)
11. Amplitud palatal (AP)

12. Longitud de la Bula (LB)

13. Profundidad Rostral (PR)

14. Profundidad del Craneo (PC)

O 00 N N WD B~ W N
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APENDICE III

Se enlistan las claves asignadas a cada localidad G, numero de haplotipo H, la localidad,
Region a la que pertenecen (S), cordenadas geograficas (Lat-long), Numeros de catalos de
ejemplares examinados (No.)

100

G H  Localidad S Lat. Long. No.

A 1 San Bernardino Mts. Cal.  34.2739 -116.8133 165053
B 2 Cal. 342739 -116.8133 158011
C 3 Cal. 342739 -116.8133 166364
D 4 Palm Springs Cal. 33.8284 -116.5334 166255
E 5 San Juan Capistrano  Cal.  33.5143 -117.5688 164070
F 6  San Diego-Rumorosa Cal. 33.5143 -117.5688 65259, 8249, 8252
F 7 San Diego-Rumorosa Cal.  32.9819 -116.5976 U65257
F 8 San Diego-Rumorosa B.C. 32.3994 -116.0919 8251

F 9  San Diego-Rumorosa B.C. 323994 -116.0919 8253
FGMP 10 San Diego-Rumorosa B.C. 32.3994 -116.0919 8254
FGMP 10 Laguna Hanson B.C. 32.1000 -115.9167 8259

G 12 Laguna Hanson B.C. 32.1000 -115.9167 8257
GI 13 Laguna Hanson B.C. 32.1000 -115.9167 8260
GU 11 Laguna Hanson B.C. 32.1000 -115.9167 8256
H 14 Ojos Negros B.C. 319333 -116.2500 8271
GI 13 Sangre de Cristo B.C. 31.8775 -116.1497 8272

I 15  Sangre de Cristo B.C. 318775 -116.1497 8273

J 16  Punta Banda B.C. 31.7167 -116.5667 8274

J 17  Punta Banda B.C. 31.7167 -116.5667 8275

K 18  Santo Tomas B.C. 315678 -116.4403 8277, 8278
KLO 19 Santo Tomas B.C. 315678 -116.4403 8280

K 20  Santo Tomas B.C. 315678 -116.4403 8279
KLO 19 LaBocana B.C. 31.5583 -116.6156 8296
L 21 LaBocana B.C. 315583 -116.6156 8297

L 22 LaBocana B.C. 31.5583 -116.6156 8298

L 23  LaBocana B.C. 315583 -116.6156 8300
FGMP 10  San Matias B.C. 313486 -115.5736 8264
M 24  San Matias B.C. 313486 -115.5736 8263
M 25 San Matias B.C. 313486 -115.5736 8266
M 26  San Matias B.C. 313486 -115.5736 8269
M 27  San Matias B.C. 313486 -115.5736 8270
N 28 Valledela Trinidad B.C. 31.3333 -115.7500 2890

N 29 Valledela Trinidad B.C. 31.3333 -115.7500 2892
KLO 19 San Telmo B.C. 31.0164 -115.3472 8303

O 30 San Telmo B.C. 31.0164 -115.3472 8302
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O 31 San Telmo B.C. 31.0164 -115.3472 8304

OP 32 San Telmo B.C. 31.0164 -115.3472 8305, 8306

FGMP 10 El Rosario B.C. 30.0833 -115.6833 8316

OP 32 ElRosario B.C. 30.0833 -115.6833 8319, 8320

P 33 El Rosario B.C. 30.0833 -115.6833 8308

P 34 El Rosario B.C. 30.0833 -115.6833 8321

Q 35 Misién San Ferndndo B.C. 29.9719 -115.2353 8322

Q 36 Mision San Fernando B.C. 299719 -115.2353 8323

Q 37 Mision San Fernando B.C. 299719 -115.2353 8324

QU 38 Mision San Fernando B.C. 299719 -115.2353 8327

Q 39 Misién San Ferndndo B.C. 29.9719 -115.2353 8322

R 40 Catavina B.C. 299217 -114.9494 8333, 8336

R 41 Catavina B.C. 299217 -114.9494 8334, 8335

R 42  Catavina B.C. 299217 -114.9494 8337

S 43  Catarina B.C. 29.7000 -115.1333 8332

T 44  Punta Prieta B.C. 28.8417 -114.1042 8307

GU 11 ElArco B.C. 282097 -113.5186 10946

QU 38 ElArco B.C. 282097 -113.5186 10945

VW 45 Mision San Borja B.C. 28.7433 -113.7531 7719

W 46  Vizcaino B.C.S. 27.5650 -113.5342 7795

w 47  Vizcaino B.C.S. 27.5464 -113.3958 7824

W 48  Vizcaino B.C.S. 27.5464 -113.3958 7825

w 49  Vizcaino B.C.S. 27.5464 -113.3958 7823

VW 45  Guerro Negro B.C.S. 27.5464 -113.3958 7826

A" 50  Guerro Negro B.C.S. 27.9561 -114.0628 7722

X 51 North Pacific B.C.S. 26.0831 -112.1522 7654, 7658, 7668, 7669

X 52 North Pacific B.C.S. 26.0522 -112.1250 7661

X 53 North Pacific B.C.S. 26.0522 -112.1250 7663

X 54  North Pacific B.C.S. 26.0522 -112.1250 6156, 6169, 7664

X 55 North Pacific B.C.S. 25.8043 -112.0271 6670, 6671, 6674, 6675
7656, 7657, 7659, 7662
7678, 7680

X 56  North Pacific B.C.S. 25.8043 -112.0271 6676

X 57  North Pacific B.C.S. 25.7261 -112.0742 6682

X 58 North Pacific B.C.S. 254439 -111.8739 7641

X 59  North Pacific B.C.S. 252369 -111.9454 6154

X 60 North Pacific B.C.S. 25.2369 -111.9454 6155

X 61 North Pacific B.C.S. 25.0386 -111.6525 6170

X 62 North Pacific B.C.S. 25.0386 -111.6525 6171

X 63  North Pacific B.C.S. 24.7742 -112.0789 6164

X 64  North Pacific B.C.S. 24.7742 -112.0789 6165

X 65 North Pacific B.C.S. 24.7742 -112.0789 153727

X 66  North Pacific B.C.S. 247742 -112.0789 153728

X 67 North Pacific B.C.S. 247663 -111.7891 6159, 6196
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